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Einleitung 
In zahlreichen alteren embryologischen Arbeiten finden sich Hin- 
weise auf eine auffallende VergréBerung der Antipoden und ihrer Kerne 
im Zusammenhang mit gesteigerten trophischen Funktionen (Literatur 
bei ScHNARF 1929, TISCHLER 1934, MAHESHWARI 1950). Auch von einer 
Zunahme des chromatischen Materials ist haufig die Rede. Dariiber, wie 
diese ,,Hyperchromasie“ und die ,,ausgepragte Chromozentrenbildung“ 


zustande kommt, konnte’man sich aber entsprechend dem damaligen 
Stand des Wissens noch kein richtiges Bild machen. Es wird zwar des 
éfteren erwaihnt, daB in mehrkernigen Antipoden Kernverschmelzungen 
erfolgen sollen, doch sind diese ,,Kernverschmelzungen“ wohl mit 
Reserve aufzunehmen — im mehrkernigen Tapetum, in dem offenbar 
recht ahnliche Verhaltnisse herrschen, gibt es nach den eingehenden 
Untersuchungen von CARNIEL (1952) und MECHELKE (1952) im Gegen- 
satz zu alteren Angaben keinerlei Anzeichen fiir eine Verschmelzung 
von Ruhekernen, selbst wenn diese eng nebeneinanderliegen’. 

Ein Weg, der zu einem echten Kernwachstum unter Zunahme des 
chromatischen Materials in Antipoden fiihrt, wurde von GraFt (1941) 
klargestellt: Bei Caltha palustris werden die Antipoden nach Fertig- 
stellung des achtkernigen Embryosackes im Verlauf einer ersten Mitose- 
welle 2kernig, dann kommt es wahrend einer zweiten Mitosewelle zur 
Spindelverschmelzung und Bildung von 2 diploiden Kernen je Antipoden- 
zelle und bei weiterer 2maliger Wiederholung dieser Vorginge zur Ent- 
stehung oktoploider Kerne. Ob dieser Typus des Kern- und Zell- 
wachstums bei Antipoden weiter verbreitet ist, laBt sich vorderhand 
nicht absehen. 
~~ 1 Die ,,Kernfusionen“ von MECHELKE beziehen sich auf Kerne in Ana- bzw. 
Telophase. 
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Ein anderer Weg der Polyploidisierung der Antipoden wird jedenfalls 
von einer Reihe weiterer Pflanzen eingeschlagen. Bei Papaver rhoeas 
werden die Antipoden nimlich durch mehrere Endomitosen polyploid. 
Im Verlauf der endomitotischen Polyploidisierung zeigen sich dabei 
in den Ruhekernen verschiedenartige sehr auffallende Strukturen, die 
bis zu einem gewissen Grad mit den Riesenchromosomen der Dipteren 
vergleichbar sind. Die Verhialtnisse bei dieser Art sollen, obzwar sie 
sich vorderhand noch nicht in allen Einzelheiten befriedigend kliren 
lieBen, im folgenden behandelt werden. Auch bei mehreren Ranuncula- 
ceen liBt sich endomitotische Polyploidisierung der Antipoden fest- 
stellen und finden sich zum Teil ahnliche Strukturen wie bei Papaver, 
worauf in einer II. Mitteilung eingegangen wird (TscHERMAK-WOESS). 

Eine gewisse strukturelle Ubereinstimmung zwischen den Riesen- 
‘kernen der Antipoden von Aconitwm napellus und den Schleifenkernen 
der Dipteren war iibrigens seinerzeit schon OSTERWALDER (1898) auf- 
gefallen. Seine bekannte, mehrfach wiedergegebene Abbildung (ScHNARF 
8S. 145, TiscHuer S. 255, ManesHwart S. 137) veranlaBte JacHIMsKY, 
diese Art nochmals vorzunehmen; nachdem die Natur der Schleifenkerne 
durch die grundlegenden Untersuchungen von Hertz und BavEr 
geklart war, suchte Jacuimsky nach ahnlichen Bildungen, doch konnte 
er nichts Entsprechendes finden. Wie diese Widerspriiche zu erklairen 
-sind, ergibt sich aus der vorliegenden und der folgenden Mitteilung von 
TSCHERMAK-WOESS. 


Methodik 


Zur Untersuchung gelangten 5—10 mm lange Kapseln, die in etwa 1 mm dicke 
Scheiben zerschnitten und in Alkohol-Eisessig (3:1) fixiert wurden. Nach langstens 
48 Std (langere Fixierung erwies sich als nachteilig) wurden die Samenaniagen in 
Karminessigsiure auf dem Objekttrager zerzupft, 2—3mal schwach erwirmt und 
beim Auflegen des Deckglases leicht gequetscht. Wurden sehr junge Samen- 
anlagen untersucht, so muBte nach dem Quetschen neuerlich Karminessigsaiure 
mit einer Spur von 3%igem Eisenalaun zugesetzt und der Objekttrager abermals 
erhitzt werden. — Das Material stammte zum Teil aus dem Botanischen Garten 
der Universitat Wien, zum Teil aus Wien-Simmering und Puchberg am Schneeberg 
(Niederésterreich). Zu Vergleichszwecken standen mir mit Hamatoxylin und 
Safranin-Lichtgriin gefirbte Dauerpraparate zur Verfiigung, die mir Herr Prof. 
L. GrItLeR freundlicherweise iiberlieB. Die Untersuchungen erstreckten sich auf die 
Monate Juli bis Oktober 1955. Die Kernmessungen wurden in der iiblichen Weise 
durchgefiihrt (vgl. TscueRMaK-Worss und HasrrscHKa 1953). Die Volumina 
wurden nach der Formel fiir das 3achsige Rotationsellipsoid berechnet, wobei der 
Faktor 4/3 weggelassen wurde, da es nur auf die relativen Werte ankam. 


Die endomitotische Polyploidisierung 
Das Kernwachstum in den Antipoden von Papaver rhoeas ist sehr 
auffallend. Es setzt 8—10 Std nach der Anthese ein und halt ungefahr 
5 Tage an (dies gilt fiir sommerliche Verhaltnisse, die Pflanzen bliihen 
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dann unter einem Tag ab; im Herbst dauert die Anthese und die nach- 
folgende Entwicklung naturgema8 linger). Im Stadium des 6zelligen 
Embryos, das damit in der Regel erreicht ist, beginnt die Degeneration 
der Antipoden. Vermutlich lost die Bestaéubung oder die Befruchtung 
das Wachstum der Antipoden aus (dieser Frage soll wiahrend einer 
nachsten Vegetationsperiode intensiver nachgegangen werden). 
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Abb. 1. Papaver rhoeas. Volumina der Ruhekerne aus den Antipoden (Volumina log- 

arithmisch auf der Abszisse, Anzahl der Kerne auf der Ordinate; bei numerischer Darstellung 

ergaben sich zwischen den héheren Volumenkategorien deutlichere Liicken; die Grenzen 

sind hier durch strichlierte Linien innerhalb einiger Siulen und durch Klammern oberhalb 
derselben angedeutet) 


Die Vergré8erung der Kerne erfolgt rhythmisch — ebenso wie es 
fiir die Periode des endomitotischen Wachstums von anderen Fallen 
her bekannt ist; d.h. die Volumina der Ruhekerne gliedern sich in 
Kategorien, deren Mittelwerte eine geometrische Reihe bilden. Der 
Vergr6éBerungsfaktor (Quotient) dieser Reihe betraigt zuerst mehr als 
2 und sinkt dann etwas unter 2 ab (Abb. 1). DaB die Gliederung nicht 
so ausgepragt ist wie in anderen Fallen, beruht auf einer gewissen 
Inhomogenitit des Materials — dieses umfaBt nimlich Sippen von 
verschiedenen Standorten — und auch darauf, daB die gréBeren Kerne 


' recht unregelmaéBige Formen haben und sich ihr Volumen daher nicht 


ganz genau bestimmen la8t. Die sieben Kategorien des Diagramms 
entsprechen jedenfalls den sieben Polyploidiestufen von haploid bis 128- 
ploid; ausgewachsene Antipoden sind 64- und 128-ploid; die 128-ploiden 
treten hinter den 64-ploiden etwas an Zahl zuriick. Die 3 Kerne eines 
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Antipodialapparates geh6ren haufig nicht der gleichen, sondern 2 benach- 
barten Polyploidiestufen an. Zu spontanen Mitosen kommt es nur 
auBerst selten: unter den iiber 3000 Antipoden, die analysiert wurden, 
befand sich nur eine einzige in einem Mitosestadium; es handelte sich 
um eine Prometaphase, in der 742 Chromosomen ausgezéhlt werden 
konnten und in der eine nicht auflésbare Ansammlung im Zentrum 
héchstwahrscheinlich 150 weitere Chromosomen enthielt. Diese Anti- 
pode war also offensichtlich 128-ploid, und damit ergibt sich eine an- 
schauliche Bestatigung der auf Grund der Kernmessungen gezogenen 
Schliisse. ‘ 

Da die vorliegenden Untersuchungen vor allem der Analyse von 
Strukturen der Ruhekerne (in Endointerphase befindlicher Kerne) 
gewidmet waren, wurde nicht eigens nach Kernen in Endomitose 
gesucht (iiber ihre Strukturen vgl. weiter unten). Soweit aber solche 
anfielen, zeigen sich die gewohnten Beziehungen (TscHERMAK-WOESS 
und HastrscHKa 1953, DoLEzaL und TscHERMAK-Wokss 1955). Einer- 
seits ist nimlich der Prozentsatz von Kernen mit Endomitosestruktur 
recht gering; auf schitzungsweise 2000 Ruhekerne entfallen 13 Kerne 
in Endomitose — das entspricht den Erfahrungen an anderen Pflanzen, 
bei denen sich zu einem gegebenen Zeitpunkt 1% der Kerne in Endo- 
mitose befand (TscHERMAK-WokEss und ‘HasitscuxKa S. 591). Auch die 
Volumenbeziehungen zwischen Ruhekernen und Kernen in Endomitose 
diirften dem iiblichen Verhalten entsprechen, d.h. die Volumina der 
Kerne in Endomitose zwischen den Volumina der Ruhekerne liegen; — 
mehr 1a4B8t sich allerdings wegen der geringen Zahl von Kernen mit 
Endomitosestruktur nicht aussagen. 


Diploide Ruhekerne, haploide Antipodenkerne 
und mitotische Chromosomen 

Zum besseren Verstaéndnis der Baueigentiimlichkeiten der endo- 
polyloiden Kerne in den Antipoden mdge einiges tiber die Struktur 
der haploiden und diploiden Ruhekerne sowie den Bau der mitotischen 
Chromosomen vorausgeschickt werden. Die diploiden Ruhekerne des 
Nuzellus, des Integumentes, der Fruchtwand und junger Blatter 
stimmen darin iiberein, daB sie eine annahernd homogene, kérnig- 
euchromatische Struktur besitzen und weiters 7—9 peripher liegende 
und 2 dem Nukleolus anliegende, kleine kompakte Chromozentren 
enthalten (Abb. 2b). Die euchromatischen K6rnchen sind scharf von- 
einander getrennt und stellen nicht etwa Querschnitte durch Faden 
dar; man kann sie daher so wie bei einer Reihe anderer Pflanzen wohl 
als Ruhekernchromomeren bezeichnen, wenn auch iiber ihre Identitat 
mit den Pachytinchromomeren nichts bekannt ist (vgl. TscHERMAK- 
Wokss und HasirscuKa 1953, S. 580). Besonders klar ist gewéhnlich 
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die Struktur der diploiden Interphase- und Ruhekerne aus Wurzel- 
spitzen. Ein ,,Polfeld“ enthalt 14 — 6fters offenbar infolge Verschmel- 





Abb. 2a—f. Papaver rhoeas. a 3 haploide Antipoden mit ihren Kernen (2 davon nicht 
ausgezeichnet); b diploider Kern aus dem Nuzellus; c diploide Metaphase aus dem Blatt- 
meristem; d ebensolche aus dem Wurzelmeristem; e 128-ploide Prometaphase in einer 
vollentwickelten Antipode; f vollentwickelter Kern aus der Epidermis des &uGeren 
Integumentes 


zung etwas weniger — locker gebaute Chromozentren, weiters liegen 
zwei kompakte Chromozentren dem Nukleolus an und schlieBlich treten 
distal mehrere kleine gleichfalls kompakte auf (Abb. 3d). Die haploiden 
Kerne junger Antipoden sind gréBer als die diploiden der umgebenden 
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Gewebe, wie es fiir die Kerne des Embryosackes ganz allgemein typisch 
ist, und sind im Zusammenhang damit relativ locker gebaut (Abb. 2a). 
Kompakte Chromozentren finden sich in ihnen nicht; nur an einigen 
Stellen ist die kérnige Struktur etwas dichter und sind die Chromomeren 
etwas groBer ; eine solche Stelle, die offenbar ein aufgelockertes Chromo- 
zentrum darstellt, findet sich regelmaéBig am Nukleolus. 
Uber den diploiden Chromosomensatz 1éBt sich vorliufig nur fol- 
gendes aussagen: Von den 14Chromosomen haben 4 medianen bis 
submedianen und 10 sub- 
terminalen*, Spindelansatz 
(Abb. 2 c, d); 2 SAT-Chro- 
mosomen gehéren der sub- 
medianen bis medianen 
| Kategorie an (Abb. 3b, c); 
ob es noch 2 weitere SAT- 
Chromosomen gibt, ist 
fraglich. Alle Chromo- 
somen besitzen zu beiden 
Seiten der Centromeren 
Heterochromatin, bei eini- 


ag gen wenigen ungleichschen- 
Abb. 3a—d. Papaver rhoeas. Chromosomen aus mito- ial “ ich 

tischen Prophasen (Wurzelmeristem); bei b nur die eligen diirfte sich auBer- 
beiden gleichschenkeligen SAT-Chromosomen; bei c dem am Ende d kurzen 
diese durch Pfeile bezeichnet; d diploider Ruhekern e 1 saa 24 
aus der Wurzelspitze mit 14 lockeren und einigen Armes Heterochromatin 


kleinen ,kompakten Chromozentren befinden und auch die SAT- 
Zone der sicher beobach- 
teten SAT-Chromosomen ist von Heterochromatin flankiert (Abb. 3a, 
b, c). Eine genauere Analyse lat sich an Hand der diploiden Mitosen 
wegen ihrer Uniibersichtlichkeit nicht durchfiihren. Weiterhin miBte 
man jedenfalls versuchen, mit Hilfe der Meiose und der Pollenmitose 
_ ein genaueres Bild von der Zah] der SAT-Chromosomen und der Ver- 
teilung des Heterochromatins zu gewinnen. Soviel ist aber schon jetzt 
auf Grund der Analyse der Ruhkerne und der diploiden Prophasen 
klar: alle Chromosomen besitzen relativ lockeres proximales und einige 
auch kompaktes distales Heterochromatin. 

Vergleicht man ibrigens die Chromosomen der einmal beob- 
achteten 128-ploiden Mitose mit den Chromosomen diploider Teilungs- 
figuren aus meristematischen Blattgeweben!, so fallt es auf, daB die 
Chromosomen der hochpolyploiden Mitose (vgl. 8.90 und Abb. 2e, 4) 
relativ sehr dick sind, die Linge aber im aligemeinen mit der Lange der 


- 





1Im Wurzelmeristem sind die Chromosomen deutlich gréBer (vgl. Abb. 2c 
und d). 
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meristematischen Chromosomen iibereinstimmt; einige Chromosomen 
(in Abb. 2e vorwiegend links unten gelegen) zeichnen sich durch beson- 
dere Lange aus, waihrend im diploiden Satz keine bedeutenden Langen- 
unterschiede bestehen; dazu kommt noch, daB diese langen Chromo- 
somen nur in geringer Zah] (ungefahr 12) vorhanden sind, wahrend 128 





Abb. 4. Papaver rhoeas. 128-ploide Prometaphase in einer vollentwickelten Antipode (im 
Bild links oben ein sechszelliger Embryo, rechts oben ein diploider, wahrscheinlich aus 
dem Integument stammender Kern). — Phot. Vergr. 800fach 


gleichgebaute Schwesterchromosomen zu erwarten waren. Ob es sich 
bei dieser Erscheinung um die Folge von Chromosomenumbauten wiah- 
rend der Polyploidisierungsperiode handelt, li8t sich vorderhand auf 
Grund einer einzigen polyploiden Mitose nicht entscheiden. Immer- 
hin ist aber mit dieser Méglichkeit zu rechnen, da CotEMan, D’AMaTo 
und seine Mitarbeiter sowie einige andere Autoren Mitoseanomalien 
und Verinderungen des Chromosomengefiiges in postendomitotischen 
Mitosen beobachten konnten. 


Kerntypen in Antipoden mittlerer und voller Entwicklung 
Wihrend die endomitotische Polyploidisierung in den Kernen der 
aiuBeren Epidermis des Integumentes zumindest im wesentlichen unter 
dem gewohnten Aspekt, nimlich unter Vermehrung bzw. VergréBerung 
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bestimmter Chromozentren vor sich geht, zeigen sich schon zu Beginn 
der Polyploidisierung in den meisten Antipoden abweichende Verhiltnisse 
und noch deutlicher Unterschiede im Héhepunkt ihrer Entwicklung!. 
Da sich die Anfangsglieder der Entwicklung bei der Kenntnis fort- 
geschrittener Stadien besser deuten und verstehen lassen, sollen zunachst 
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Abb. 5. Papaver rhoeas. I—IV: Schematische Darstellung der in Antipodenkernen 
vorkommenden Strukturtypen (vgl. im einzelnen den Text) 


die verschiedenen Kerntypen alterer Antipoden geschildert werden. Die 
Struktur der Antipodenkerne ist naimlich recht mannigfaltig und diese 
Mannigfaltigkeit wird offenbar im wesentlichen durch 2 Umstinde 
bedingt: namlich durch das Fehlen bzw. Vorhandensein einerseits einer 
Spiralisierung der Ruhekernchromosomen und andererseits einer Biinde- 
lung der Schwesterchromosomen. Auf diese Punkte soll weiter unten 
an Hand eines Schemas naher eingegangen werden (Abb. 5). 

Was die Kerntypen anlangt, so waren unter dem Typus I Kerne des 
folgenden Baues zusammenzufassen. Der Kernraum ist, abgesehen vom 
Nukleolus, annihernd gleichmaBig erfiillt von fidigen Elementen, die 
sich aus etwas dickeren K6rnchen und diinnen, nicht durchgehend sicht- 
baren Verbindungsfiden zusammensetzen (Abb.6a); an manchen 


1 An den Kernen des Integumentes fallt auf, daB mit der Polyploidisierung die 
peripheren Chromozentren + verschwinden und im wesentlichen nur die von den 
SAT-Chromosomen stammenden am Nukleolus vermehrt werden oder sich zum 
Teil vergréBern (Abb. 2f). 
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Stellen laufen 2 oder mehrere solche Faden parallel oder ungefahr 
parallel und in einer Reihe von Kernen herrscht die Parallellagerung 
von je zwei Faden iiberhaupt vor (Abb. 6b, Abb. 7, oberer Kern). Be- 


> 
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Abb. 6a—d. Papaver rhoeas. Kerne aus den Antipoden; bei a die Einzelelemente (= wahr- 
scheinlich eng spiralisierte Chromonemen) + homogen im Kernraum verteilt; b sich durch- 
schniirender Kern; c dhnlich a, Einzelelemente jedoch zum Teil zu Endochromozentren 
zusammenschlieBend; d homogene Verteilung der Strukturelemente, immerhin aber Aus- 
bildung einzelner Chromozentren (= wahrscheinlich Teilstiicke von Endochromozentren) 


sonders in diesen Kernen gibt es kleine Abschnitte von dichterem Bau 
(Chromozentren), in denen nebeneinander und auch hintereinander- 
liegende Chromomeren oder Sammelchromomeren etwas verkleben 
(Abb. 7 im oberen Kern rechts). Man wird wohl nicht fehlgehen, wenn 
man die fadigen Elemente als entspiralisierte oder ganz eng spiralisierte 
Chromonemen ansieht und die mehr oder minder regelmaBige Lage- 
beziehung zwischen je zwei Chromosomen dem Umstand zuschreibt, daB 
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die zwei Schwesterchromosomen der letzten Endomitose noch neben- 
einanderliegen oder zu Diplochromosomen vereinigt sind. 

An diesen Kerntypus wiirde sich ein zweiter (II) eng anschlieBen, bei 
dem die Schwesterchromosomen die gleiche Beschaffenheit wie bei 
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Abb. 7. Papaver rhoeas. Kernfragmentation in einer Antipode (beachtenswert die 
verschiedene Struktur in den beiden Teilstiicken) 


Typus I haben, aber im proximalen Heterochromatin vereinigt bleiben. 
Es mii8ten sich dann entsprechend der haploiden Ausgangszahl von 
7 Chromosomen 7 Endochromozentren finden, von denen euchromatische 
Teile der Schwesterchromonemen ausstrahlen. In Wirklichkeit tritt 
dieser Kerntypus nicht als solcher rein auf, sondern es gibt verschiedene 
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Ubergangsformen zwischen dem Typus I und II. Dem idealen Typus IT 
kommt der Kern der Abb. 6c recht nahe. Er enthalt 4 Endochromo- 
zentren (3 davon wiedergegeben), die aus den verklebten Mittelstiicken 
der Schwesterchromosomen bestehen und euchromatische Ausstrah- 
lungen besitzen, 1 Endochromozentrum (in der Mitte des Kerns) ist 
stark aufgelockert, 2 weitere sind véllig oder fast véllig in Einzel- 
chromonemen aufgelést ; auch von den deutlicheren Endochromozentren 
sind offenbar einzelne Chromonemen abgesprengt. Dem Typus I kommt 
dagegen der in Abb. 6d wiedergegebene Kern naher, bei dem nur einige 
gréBere Chromozentren eine Bindelung in proximalen Chromosomen- 
bereichen vermuten lassen. Es handelt sich offenbar um das gleiche 
Bauschema, das im Suspensor-Haustorium von Lupinus verwirklicht 
ist (GEITLER 1941). 

Das gréBte Interesse kénnen wohl die Kerne des Typus III bean- 
spruchen. In ihnen finden sich relativ groBe, mehr oder weniger gebogen 
oder in Windungen verlaufende, zylindrisch gebaute Gebilde, deren 
Zah] stets 7 betrigt (Abb. 8a, 9, 11b). Hinsichtlich des gréberen B:.ues 
verhalten sie sich folgendermaBen: Jeder dieser Kérper 1aBt eine Gliede- 
rung in euchromatische und heterochromatische Abschnitte erkennen. 
Die heterochromatischen liegen bei 2 Kérpern median bis submedian, 
bei 5 Kérpern subterminal, und bei einem der letzteren befindet sich 
noch eine zusitzliche heterochromatische Region am Ende des kiirzeren 
euchromatischen Abschnittes. Die subterminal oder submedian gele- 
genen heterochromatischen Stiicke sind auBerdem durch eine Ein- 
schniirung oder eine durchgehende Unterbrechung quer gegliedert 
(Abb. 10a, b). In bezug auf den Feinbau ist zu sagen, daB sowohl die 
euchromatischen als auch die heterochromatischen Teile sich aus kleinen 
K6érnchen vom Bau der GréBe der Ruhekernchromomeren diploider 
Kerne — Chromomeren in dem auf Seite 90 definierten Sinn — zu- 
sammensetzen. Im Heterochromatin sind diese Chromomeren etwas 
groBer und leicht bis stirker verklebt, im Euchromatin kleiner und 
deutlicher getrennt. An einzelnen Stellen sowohl in mehr zentral gele- 
genen Teilen wie insbesondere an den Enden 1a8t sich eine Anordnung 
in Lingsreihen feststellen und an den Enden spreizen diese Reihen auch 
haufig facherartig auseinander. Fidige Verbindungen zwischen den 
Chromomeren dieser Liingsreihen sind im allgemeinen nicht zu erkennen 
(vgl. jedoch weiter unten iiber die Beschaffenheit von Teilen, die mit dem 
Nukleolus in Verbindung stehen). 

Nach dem Gesagten kann wohl kein Zweifel bestehen, daB die 
fraglichen Gebilde Chromosomenbiindel nach dem Muster der Speichel- 
driisenchromosomen darstellen. So wie die Speicheldriisenchromosomen 
setzen sie sich aus mehr oder minder gestreckten Chromonemen zu- 
sammen, die parallel zueinander oder in flachen Windungen umeinander- 
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Abb. 8au.b. Papaver rhoeas. Antipodenkerne; a mit ,,Riesenchromosomen“; bei b sind 
die spiralisierten Chromosomen gleichméBig iiber den Kernraum verteilt (nur eine 
Kernhalfte ausgezeichnet) 
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gelegt verlaufen. Die Langsreihen von Chromomeren sind also nichts 
anderes als die hintereinanderliegenden Chromomeren eines Chromo- 





Abb. 9. Papaver rhoeas. Antipodenkern mit ,,Riesenchromosomen‘; rechts unten ein 
piploider Kern aus dem Integument. — Phot. Vergr. 1000fach 
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Abb. 10au.b. Papaver rhoeas. Schematische Darstellung von Kernen mit ,,Riesen- 

chromosomen“ (heterochromatische Abschnitte schwarz ausgefiillt, die durchbrochenen 

Linien deuten das Spreizen der Chromonemen an; in Fig. a der gleiche Kern wie in 

Abb. 8a; was die Unterbrechung im langen Schenkel des Chromosoms 2 bedeutet, ist 
fraglich) 


nemas; im Unterschied zu den typischen Riesenchromosomen der 
Dipteren von dem Muster Chironomus oder Drosophila sind allerdings 








100 GERTRUDE HASITSCHKA: 


die. identischen Chromomeren der Schwesterchromosomen nicht exakt 
gepaart, so daB es nicht zur Bildung von Bandern oder Scheiben kommt. 
Eine gewisse Paarungstendenz gibt sich aber insofern zu erkennen, als die 
heterochromatischen Teile aller Schwesterchromonemen zu deutlich 
abgegrenzten Abschnitten vereinigt sind, die Spindelansatzstellen sich 
als gemeinsame Unterbrechung oder Einschniirung in den median bis 
submedian oder subterminal gelegenen heterochromatischen Abschnitten 


erkennen lassen und die euchromatischen Abschnitte deutliche Strange 
bilden!. Eine Vorstellung von der Anordnung der identischen Chromo- 
meren in den mittleren Teilen der ,,Riesenchromosomen‘‘ von Papaver 
kann man nach der Verteilung der endstaindigén Heterochromomeren 
des Chromosoms 2 (Abb. 10a) gewinnen; diese liegen ungefaihr auf 
gleicher Hohe, allerdings dirfte die UnregelmaBigkeit infolge des 
Spreizens der Chromonemen am Ende noch erhéht sein. Ubrigens stellt 
auch dieses Spreizen ein Analogon zum Verhalten der Speicheldriisen- 
chromosomen dar — die Enden bestimmter Speicheldriisenchromosomen 
z. B. Chironomus (vgl. etwa BEERMANN 1952) sind regelmaBig abgeflacht 
und facherartig verbreitert, wobei allerdings die exakte Paarung der 
Schwesterchromomeren beibehalten wird. 

Abgesehen vom Fehlen der exakten Paarung der Schwesterchromo- 
meren besteht ein zweiter wesentlicher Unterschied gegeniiber den voll- 
entwickelten Riesenchromosomen der Dipteren. Wahrend namlich hier 
das Langenverhiltnis von mitotischen Chromosomen zu Riesenchromo- 
somen ungefihr 1:100 betriigt, liegt es bei Papaver schitzungsweise 
bei 1:10, also in der gleichen GréBenordnung wie das Verhaltnis von 
mitotischen Chromosomen zu Pachyténchromosomen. Die auBerordent- 
liche Langenzunahme der Chromonemen in den Speicheldriisenchromo- 
somen wird bekanntlich mit der Annahme einer submikroskopischen 
Auffaltung von Molekiilketten erklirt. Bei den Chromosomenbiindeln 
von Papaver kommt man dagegen mit der Annahme aus, dai die 
Chromonemen nur nach Art von Leptotin- oder Pachytinchromosomen 
gestreckt sind. 

Recht unklar sind vorderhand die Beziehungen zwischen Nukleolus 
und SAT-,,Riesenchromosomen‘‘. Wie auf Grund der Verhaltnisse in 
diploiden Prophasen zu erwarten, stand zwar in einen Fall ein Chromo- 
somenbiindel mit annahernd medianem Spindelansatz mit dem Nu- 


1 Noch deutlicher ist die Paarung charakteristischer identischer Chromomeren 
an einzelnen Stellen in den riesenchromosomenartigen Biindeln von Aconitum 
(vgl. TscHERMAK-WokEss 1956). — Der Ausdruck Paarung wird hier in dem Sinn 
verwendet, wie er in der Literatur iiber die Endomitose und postendomitotische 
Mitosen bei Pflanzen eingebiirgert ist und soll nichts dariiber aussagen, ob es sich 
um eine aktive Paarung oder bloB um ein Zusammenbleiben handelt. Bei den 
Riesenchromosomen der Dipteren bedeutet Paarung dagegen die Vereinigung 
der ganzen Chromosomenbiindel, die aus den Homologen hervorgegangen sind! 
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kleolus in Verbindung (Abb. 10b). Doch auffallenderweise ragten hier 
vom proximaien Heterochromatin ausgehend mehrere Faden ins Innere 
des Nukleolus. In anderen Fallen fanden sich entgegen der Erwartung 





Abb. llau.b. Papaver rhoeas. Antipodenkerne; a niedrigploider Kern wahrscheinlich 
in einem Vorstadium der ,,Ri “-Struktur; b Kern mit ,,Riesenchromo- 
somen“‘.(das bezeichnete zeigt deutlich das proximale Heterochromatin). 

Phot. Vergr. 1000fach 





zwet Nukleolen und an ihnen ,,Riesenchromosomen“ mit subterminaler 
Insertion; dazu kam in einem dieser Faille noch, daB im Innern des 
einen Nukleolus Faden lagen, die keine Verbindung zum zugehérigen 
Chromosomenbiindel besaBen (Abb. 8a). Zu diesen Punkten muB noch 
Tatsachenmaterial gesammelt werden, ehe man nach einer Erklérung 
suchen kann. 
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Bei den beiden im folgenden behandelten Kerntypen zeigt sich eine 
weitere sehr bemerkenswerte Erscheinung. Es treten namlich in den 





Abb. 12a u.b. Papaver rhoeas. Antipodenkerne; bei a gleichma&Big iiber den Kernraum 
verteilte Chromosomenspiralen; h junger Kern mit kérnig-fadiger Struktur und beginnender 
Zentrenbildung. — Phot. Vergr. 1000fach 


Ruhekernen deutlich und relativ weit spiralisierte Chromosomen auf. 
DaB es sich tatsichlich um Ruhekernstrukturen handelt und nicht etwa 
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um Stadien einer Endomitose besonderer Auspriigung, ergibt sich aus 
der Hiaufigkeit — in bestimmten Aufsammlungen (vgl. weiter unten) 
fanden sich namlich praktisch ausschlieBlich Kerne mit spiralisierten 
Chromosomen. 

Bei einem Teil dieser Kerne (TypusIV) liegen die spiralisierten 
Chromosomen gleichmaBig tiber den Kernraum verteilt (Abb. 8b, 12a): 
die Schwesterchromosomen haben sich also im Anschlu8 an die voran- 
gegangenen Endomitoseschritte oder an die letzte vorangegangene 
Endomitose isoliert. Das proximale Heterochromatin gibt sich in 
ihnen nicht zu erkennen; dagegen ist das nukleolusassoziierte Hetero- 
chromatin in Form zahlreicher kleiner Brocken festzustellen; diese 
setzen sich in Chromosomenspiralen fort, die zumeist ungefahr senk- 
recht auf die Oberfliche des Nukleolus stehen (Abb. 16b); bei einem 
Kern, den man auf Grund seiner Gréf8e fiir 128-ploid halten muBte, 
ergab die Zahlung solcher SAT-Chromosomen, soferne sie im Profil 
lagen und gut auflésbar waren, und die Schatzung der anders orien- 
tierten eine Gesamtzahl von 100—120, also der Erwartung entsprechende 
Verhialtnisse. Sehr haufig ist auch die Zahl der Nukleolen in solchen 
Kernen recht hoch (bis 15). 

Bei anderen Typen (Typus V) bleiben die spiralisierten Schwester- 
chromosomen beisammen, sie sind anscheinend im schwach klebrigen 
proximalen Heterochromatin miteinander vereinigt und bilden so 
7 Endochromozentren, von denen radiale euchromatische Ausstrahlun- 
gen ausgehen (Abb. 13, 14, 15a). In manchen Kernen liegen einzelne 
Chromosomen oder Chromosomengruppen neben den Endochromo- 
zentren abgesprengt, aber meist deutlich bestimmten Endochromo- 
zentren zugeordnet. — An den Chromosomenspiralen der Kerne vom 
Typus IV und V fallt auf, daB sie an manchen Stellen sehr klar erscheinen, 
an anderen schlecht auflésbar sind, und daB manche einheitlich aus- 
sehenden Spiralen sich im weiteren Verlauf in 2 oder 4 Tochterstrange 
zerlegen (eine solche Stelle ist in Abb. 15b durch einen Pfeil bezeichnet). 
Es sind also stellenweise 2 oder 4 Tochterchromosomen gemeinsam 
spiralisiert; dort wo sie ganz eng ineinandergeschoben sind, sieht man 
eine Spirale; dort wo sie ein wenig seitlich auseinandertreten, ergeben 
sich schlecht auflésbare Bilder. — Aus der Tatsache, daB manche 
Spiralen mehrwertig sind, laé8t sich auch ihre GréBe verstehen; diese 
iibertrifft nimlich die gréBten Dimensionen von mitotischen Chromo- 
somen stellenweise recht wesentlich, auch wenn man in Betracht zieht, 
da8 in mitotischen Chromosomen wahrscheinlich enger und dicker 
gewickelte Spiralen vorliegen. 

Wenn man sich nun nochmals die 5 besprochenen Kerntypen unter 
Zuhilfenahme des Schemas der Abb. 5 vergegenwirtigt, so zeigt sich, 
da8 Typus I und IV einander weitgehend entsprechen: sie stimmen darin 
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Abb. 13. Papaver rhoeas. Antipode, mit einem Kern, der 7 Endochromozentren enthilt, 
die sich aus spiralisierten Chromosomen zusammensetzen; einzelne Chromosomen 
abgesprengt 


iiberein, daB die Schwesterchromosomen nicht gebiindelt sind — 
héchstens liegen die Schwesterchromosomen der letzten Endomitose 
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beisammen. Der Unterschied besteht in der Spiralisierung: die Chromo- 
somen des Typus IV sind in deutliche, relativ weite Spiralen gelegt, 
die Chromosomen des Typus I sind nicht oder vielleicht submikro- 
skopisch spiralisiert. Fiir das Vorhandensein einer engen Spiralisierung 
bei den letzteren spricht folgendes: Die Chromosomen vom Typus I, die 
man in ihrer ganzen Lange verfolgen kann, erscheinen kiirzer als die 





Abb. 14. Papaver rhoeas. Der gleiche Kern wie in Abb. 13. — Phot. Verg. 1000fach 


riesenchromosomenéhnlichen Biindel (Typus III); nimmt man an, daB 
letztere sich aus entspiralisiertén Chromonemen zusammensetzen, so 
muff man die Verkiirzung der Chromonemen des Typus I wohl auf eine 
Spiralisierung zuriickfiihren; auch ist die Fadennatur der Einzel- 
elemente bei Typus I — eben vielleicht infolge einer engen Spirali- 
sierung — deutlicher als bei den Chromosomenbiindeln, wo nur Langs- 
reihen von Chromomeren als Bestandteile der Chromonemen hervor- 
treten (im Schema III der Abb. 5 sind auch Fibrillen, die man nicht 
sehen kann, aber woh] annehmen muB, zeichnerisch wiedergegeben). 
SchlieBlich bestehen auch Ubergiinge zwischen den deutlich und weit 
spiralisierten Chromosomen und den diinnen Faden. 


g8* 
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Analog dem TypusI und IV verhalten sich auch TypusII mit 
fehlender oder vermutlich sehr enger Spiralisierung und Typus V mit 
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Abb. l5au.b. Papaver rhoeas. a Antipodenkern mit Endochromozentren aus spirali- 

sierten Chromosomen; b vergréBerter Ausschnitt des in Fig. a dargestellten Kerns, links. 

unten eine Spirale, die sich in Tochterspiralen zerlegt. —- Phot. Vergr. bei a 1000fach, 
bei b 1500fach 


deutlichen und weiten Spiralen; beide besitzen im Unterschied zu I und 
IV Endochromozentren, von denen die euchromatischen Chromosomen- 
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abschnitte sternférmig ausstrahlen. Proximales Heterochromatin und 
Euchromatin sind hier aiso — wenn auch nicht sehr schart — geschieden. 
In den Kernen des Typus I und IV tritt das proximale Heterochromatin 
dagegen nicht als solches hervor. 


Friihe Entwicklung der Antipodenkerne und Endomitosestruktur 

Die bisher besprochenen Kernstrukturen finden sich in Antipoden 
mittlerer Entwicklungsstadien und bei voller Entwicklung. Der Beginn 
der endomitotischen Polyploidisierung ist dadurch gekennzeichnet, daB 
bis zur tetraploiden oder oktoploiden Stufe kérnige Strukturen nach 
dem Muster von diploiden Kernen aus anderen Geweben vorherrschen; 
weiterhin treten aber auch kérnig-fidige Strukturen auf und bilden 
sich in manchen Kernen Zentren heraus, in denen die Strukturelemente 
dichter beisammen liegen (Abb. 12b). Aus solchen Antfangsgliedern 
werden wohl im weitern Verlauf der Polyploidisierung Kerne mit 
Endochromozentren des TypusII und V. Andererseits finden sich 
schon in sehr jungen (vermutlich tetraploiden oder oktoploiden) Anti- 
poden Kerne mit Striingen, die sich aus mehreren der Lange nach 
orientierten Fiden zusammensetzen und offensichtlich Vorliufer der 
,,Riesenchromosomen“ darstellen (Abb. lla). 

Weiters sind auch Strukturen, die auf Grund der Erfahrungen an 
anderen Arten als Ausdruck eben ablaufender Endomitosen zu deuten 
sind, anzutreffen (vgl. vor allem TscHERMAK-WoEss und HasITscHKA). 
Kerne in Endomitose fallen nimlich auch bei Papaver durch ihre gleich- 
maBige feinkérnige Struktur auf (Abb. 16c, 17a, b). Allerdings gibt 
es auch Kerne, die sich vorliufig noch nicht mit Sicherheit einer be- 
stimmten Kategorie zuordnen lassen, die sich aber wohl in einem Uber- 
gangsstadium vom Ruhekerntypus I oder IV zur Endomitose befinden. 
Thre Struktur ist kérnig, die Chromomeren schlieBen zu kleinen Arealen 
(vielleicht entsprechend den Arealen, die die einzelnen spiralisierten 
Chromosomen urspriinglich einnahmen — vgl. Schema IV in Abb. 5) 
zusammen und der Unterschied zwischen Eu- und Heterochromomeren 
ist nicht — vielleicht noch nicht — sehr ausgeglichen. Dafiir, daB es 
sich um eine der Endomitose zuzurechnende Struktur handelt, spricht 
auch die geringe Hiufigkeit ihres Vorkommens. — Unter welchem Bild 
die Endomitose in Kernen mit Endochromozentren (Typus II, V) oder 
mit ,,Riesenchromosomen“ (Typus III) verliuft, ist vorléufig nicht 
bekannt. 


Kernfragmentation und natiirliche Degeneration 
SchlieBlich waren noch zusiitzlich auftretende Erscheinungen zu 
behandeln, die das Bild komplizieren. Nicht selten kommt es zu Kern- 
fragmentation durch Abschniirung eines Teiles und dies erfolgt nicht etwa 
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Abb. 16a—c. Papaver rhoeas. a beginnende Degeneration in einem Antipodenkern mit 

Ri hromosomen“; b Nukleolen mit SAT-Chromosomen aus einem 128-ploiden Anti- 

podenkern mit gleichmaBig verteilten, spiralisierten Chromosomen (nur die im Profil 

liegenden Chromosomen dargestellt); c Antipodenkern mit Endomitosestruktur (nur ein 
Teil ausgezeichnet) 





erst im Verlauf der natiirlichen Degeneration, sondern schon bei Kernen 
mittlerer Polyploidiestufen (Abb. 6b, 7). Auffallenderweise verhalten 
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sich die beiden Teilstiicke mitunter hinsichtlich der Spiralisierung der 
Chromosomen ganz verschieden. So enthielt der obere Kern der in 
Abb. 7 dargestellten Antipode Faden aus wahrscheinlich sehr eng spira- 
lisierten Chromonemen, die zu zweit parallel verliefen, wahrend das 
kleinere Teilstiick deutlich und weit spiralisierte, scheinbar einzeln 
liegende Chromosomen zeigte (vielleicht bestanden aber auch hier die 
Spiralen aus 2 ineinandergeschobenen oder gemeinsam spiralisierten 
Langshalften — vgl. oben). 





Abb. 17a u. b. Papaver rhoeas. Antipodenkerne mit Endomitosestruktur. — 
Phot. Vergr. 1000fach 


Die Degeneration, die der Weiterentwicklung der Antipoden ein 
natiirliches Ende setzt, beginnt in Kernen, die ,,Riesenchromosomen“ 
enthalten, mit einer starken Verklebung im Heterochromatin und greift 
dann auch auf das Euchromatin iiber, in welchem man dann Faden 
von klebrig-schmieriger Beschaffenheit erkennt; wahrend dieser Ver- 
ainderung nimmt auch das Volumen der Nukleolen betrachtlich ab 
(Abb. 16a). Abhnlich diirften sich auch die Kerne mit Endochromo- 
zentren verhalten. In Kernen mit gleichmaBigerer Struktur (also vom 
Typus I und IV) fallt wahrscheinlich dieses 1. Degenerationsstadium 
aus. SchlieBlich gehen die Kerne aller Typen in ein Degenerationsstadium 
iiber, das durch eine meist véllig homogene sehr feinkérnige oder vielleicht 
fadige Struktur gekennzeichnet ist; mitunter zeigen sich auch etwas 
dichtere, wolkenartig aussehende Stellen, die vielleicht von ehemaligen 
Endochromozentren herriihren. Sehr unregelmaBige Umrisse sind fir 
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Kerne dieses Zustandes kennzeichnend. Weiterhin kollabieren die 
Kerne und werden schlieBlich pyknotisch. 


Das Auftreten der verschiedenen Strukturtypen 
und ihre eventuelle Abhangigkeit von gewissen 4uBeren 
und inneren Faktoren 

Uber das Auftreten der verschiedenen Strukturtypen 14B8t sich 
vorliufig folgendes sagen: In dem gesamten Material, das frisch zur 
Verfiigung stand (iiber Herkunftsorte und Zeitpunkt der Fixierung vgl. 
den Abschnitt Methodik) und das nach der Karminessigsiuremethode 
verarbeitet werden konnte, traten am haufigsten Kerne mit Endo- 
chromozentren, also Typ II und V auf; daran reihen sich Kerne nach 
TypI und IV; Kerne mit ,,Riesenchromosomen“ (Typ III) kamen 
dagegen sehr selten und nur in Material von einem der 3 Fundorte 
(Wien-Simmering) vor. In auffallendem Gegensatz dazu herrschten sie 
in dem Material, von dem mir Mikrotomschnitte zur Verfiigung standen 
(Standort Wiener-Neudorf, Niederésterreich) bei weitem vor; letzteres 
gilt fiir die Samenanlagen eines Fruchtknotens wie fiir die Fruchtknoten 
verschiedener Pflanzen, die alle am gleichen Tag fixiert worden waren 
(leider aber sind Mikrotompraparate zu einer eingehenden Struktur- 
analyse der ,,Riesenchromosomen“ nicht geeignet!). 

Die Stellung der Samenanlagen im Fruchtknoten hat jedenfalls 
keinen Einflu8 auf den Bau der Antipodenkerne. Denn zwischen den 
Samenanlagen eines Fruchtknotens bestehen zwar Unterschiede in der 
Entwicklungsgeschwindigkeit — die mittleren entwickeln sich rascher 
als die basalen und apikalent — und im Zusammenhang damit ist auch 

‘die GréBe der Antipoden und ihrer Kerne verschieden, aber in bezug 
auf die Strukturtypen zeigen sich keine durchgehenden Unterschiede. 
Auch die Antipoden aus Fruchtknoten verschiedener Pflanzen eines 
Standortes stimmen in der Variationsbreite der Kernstrukturen tiberein, 
sofern sie zum gleichen Zeitpunkt fixiert wurden; in der Regel herrschen 
dann 1 oder 2 Strukturtypen vor. 

Eine Beziehung zwischen Kernstrukturen und Fixierungstermin fiel 
besonders bei Pflanzen aus Puchberg auf, die erst im Herbst untersucht 
wurden: Wahrend Antipoden, die am 4. September fixiert worden-waren, 
hauptsachlich Kerne mit deutlich spiralisierten Chromosomen (Kern- 
typ IV, V) enthielten, waren 1 Woche spater vorwiegend Kerne mit 
entspiralisierten (oder eng spiralisierten — vgl. S. 95) Chromosomen 
anzutreffen (Typ I und II). Diesem 2. Fixierungstermin waren mehrere 
relativ kalte, regnerische Tage vorangegangen. 

1 Als Ursache kénnte man sich vorstellen, daB die basalen verspatet von Pollen- 


schlauchen erreicht werden und die apikalen ernahrungsphysiologisch benach- 
teiligt sind. 
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Man kénnte vermuten, daB bestimmte AuBenfaktoren fiir das Zu- 
standekommen bestimmter Kernstrukturen mafSgebend waren. Eine 
direkte Temperaturabhingigkeit, an die man in erster Linie denken 
kénnte, diirfte aber nicht vorliegen. Denn nach dem Verhalten der 
mitotischen Chromosomen, die auf Kalteschock mit Verkiirzung durch 
weite Spiralisierung ansprechen, miiBte man erwarten, daB in Anti- 
poden des zweiten Fixierungstermins gleichfalls Kerne mit weit spirali- 
sierten Chromosomen vorherrschen. Es trifft aber, wie oben erwaihnt, 
gerade das Gegenteil zu und weite Spiralen fanden sich fast ausschlieBlich 
in Kernen des friiheren Termins. Gegen eine unmittelbare und aus- 
schlieBliche Abhingigkeit von auBeren Faktoren spricht auch das 
Verhalten der in Abb. 7 wiedergegebenen Antipode, in welcher offenbar 
durch Kernfragmentation 2 ungleich groBe Kerne entstanden waren. 
Diese unterscheiden sich deutlich in ihrer Struktur und miBten gemaB 
dem Schema der Abb. 5 den TypenI und IV zugerechnet werden. 


SchlieBlich k6nnte man annehmen, da8 unter anderem auch Sippen- 
eigenschaften von EinfluB sind und beispielsweise nur in bestimmten 
Populationen eine Tendenz zur Bildung von ,,Riesenchromosomen‘‘ 
bestiinde (so z. B. bei der Population aus Wien-Simmering im Gegensatz 
zu den Pflanzen aus dem Botanischen Garten, die zum gleichen Zeitpunkt 
untersucht wurden, was allerdings nicht bedeutet, daB hinsichtlich einer 
Reihe von Aufenfaktoren nicht dennoch Unterschiede bestanden). 
Jedenfalls sind weitere Untersuchungen nétig, ehe man sich ein ab- 
schlieBendes Urteil bilden kann. 

Damit sind die Tatsachen, soweit sie sich innerhalb einer Vegetationsperiode 
klaren lieBen, dargestellt und weitere Probleme angedeutet. Die Beziehungen 
zwischen pflanzlichen und tierischen Riesenchromosomen, Analogien zum Vor- 
kommen spiralisierter Ruhekernchromosomen und zum Auftreten der charakteristi- 
schen Endochromozentren sowie einige andere theoretische Gesichtspunkte sollen 
im Zusammenhang mit Untersuchungen an Aconitum in der folgenden Mitteilung 
von TSCHERMAK-WoOEss (1956) behandelt werden. 


Zusammenfassung 
Die Antipoden von Papaver rhoeas (n=7) machen nach der Bestiau- 
bung eine Periode des endomitotischen Wachstums durch. Ihre Kerne 
werden unter rhythmischer VergréBerung bei voller Entwicklung 64- 
oder 128-ploid. Der typische endomitotische Strukturwechsel 1aBt sich 
zu Beginn der Polyploidisierung verfolgen. 


Nur die Antipodenkerne niedrigen Polyploidiegrades besitzen einen 
analogen ,,Chromomeren‘‘-Bau wie diploide und polyploide Zellkerne 
aus anderen Geweben; bei mittleren und hohen Polyploidiegraden treten 
in ihnen im wesentlichen die folgenden bemerkenswerten Ruhekern- 
strukturen auf: 
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I. Zahlreiche, gleichmaBig verteilte, fadige Elemente, die vermutlich 
die eng spiralisierten und voneinander getrennten Schwesterchromo- 
somen darstellen. 

II. Ebensolche faidige Elemente, die aber zu sieben Endochromozen- 
tren zusammenschlieBen und aus den sieben Chromosomen der haploiden 
Antipoden durch Zusammenbleiben der Schwesterchromosomen im 
proximalen Heterochromatin hervorgehen. 

III. Sieben aus entspiralisierten Chromonemen bestehende Chromo- 
somenbiindel, die als ,,Riesenchromosomen“ nach Art der Speichel- 
driisenchromosomen aufzufassen sind, da sie die gleiche Lage der 
Spindelansatzstelle und — soweit bisher analysierbar — die gleiche 
Verteilung von Euchromatin und Heterochromatin wie die mitotischen 
Chromosomen zeigen; im Unterschied zu den typischen Speicheldriisen- 
chromosomen fehlt in ihnen aber eine exakte Paarung der identischen 
Schwesterchromomeren und damit die Bildung von Scheiben!; auch 
sind sie nur ungefaihr 10mal so lang wie die mitotischen Chromosomen, 
wiahrend die Speicheldriisenchromosomen bei voller Entwicklung die 
100fache Lange der Mitosechromosomen erreichen. 

IV. Zahlreiche, gleichmaBig verteilte, relativ deutlich und weit 
spiralisierte Chromosomen, die wie bei TypusI isolierte Schwester- 
chromosomen darstellen. 

VY. Ebensolche weit spiralisierte Chromosomen, die wie bei Typ II 
zu Endochromozentren zusammenschlieBen. 

Die Haufigkeit des Vorkommens bestimmter Strukturtypen ist bei 
verschiedenen Pflanzen einer Population zum gleichen Zeitpunkt nicht 
auffallend verschieden, unterliegt aber bei. verschiedenem Zeitpunkt 
groBen Schwankungen; auch unterscheidet sie sich bei 2 Populationen 
zum gleichen Zeitpunkt; sie dirfte von vorderhand nicht faBbaren 
AuBenfaktoren und vielleicht auch von inneren Faktoren beeinfluBt 
werden. 

Von mehr als 3000 Antipoden zeigte eine einzige eine spontane 
so gut wie sicher 128-ploide Mitose; die Chromosomen entsprachen im 
Volumen schaitzungsweise denen diploider Metaphasen aus Wurzel- 
spitzen, dagegen nicht den bedeutend kleineren aus jungen Blittern; 
sie zeichneten sich durch eine starke Verkiirzung aus und auBerdem 
traten Chromosomen auf, die im diploiden Satz nicht enthalten sind. 

Die natiirliche Degeneration der Antipodenkerne ist zunichst durch 
eine starke Verklebungstendenz im Hetero- und Euchromatin und dann 
durch eine sehr gleichmaBige Verteilung des besonders feinkérnigen 
oder -faidigen chromatischen Materials gekennzeichnet. 


1 Uber den Begriff ,,Paarung“ vgl. die FuBnote auf S. 100. 
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Aus dem Botanischen Institut der Universitat Wien 


NOTIZEN UBER DIE 
RIESENKERNE UND ,,RIESENCHROMOSOMEN“ 
IN DEN ANTIPODEN VON ACONITUM 


Von 
ELISABETH TSCHERMAK-WOESS 
Mit 9 Textabbildungen 
(Eingegangen am 6, Februar 1956) 


Die enorm vergréBerten Zellen und die riesigen Kerne des Antipodial- 
apparates von Aconitum und einer Reihe anderer Gattungen bildeten 
schon um die Jahrhundertwende den Gegenstand lebhaften Interesses. 
WESTERMAIER (1898), OSTERWALDER (1898) und Huss (1906) diskutier- 
ten die physiologische Rolle der Riesenantipoden und studierten als 
Voraussetzung hiezu ihre Entwicklungsgeschichte. Diese konnte OsTER- 
WALDER, soweit es nach dem allgemeinen Stand des Wissens damals 
moglich war, fiir Aconitum napellus erschépfend kliren, indem er fest- 
stellte, daB die Antipoden bis zu ihrer Umhiillung durch das Endosperm 
persistieren und daB die Kerne in gleichem Maf8 wie die Zellen heran- 
wachsen. Der Chromatingehalt der Kerne nimmt dabei zu, und auch von 
Chromatinballen und dicken Chromatinfaden ist die Rede. Letztere 
findet OSTERWALDER den ,,Kernfaden‘“‘ aus den Speicheldriisenzellen von 
Chironomus auffallend ahnlich. In seiner bekannten, in mehrere Hand- 
biicher tibernommenen Abbildung sind diese ,,Chromatinfiden‘‘ offenbar 
auch wiedergegeben. Huss bestiitigte im allgemeinen die Angaben von 
OsTERWALDER fiir Aconitum napellus und fand bei zwei weiteren Arten 
(und auch bei anderen Gattungen) tibereinstimmende Verhiltnisse; 
auch machte er unter anderem GréBenangaben iiber die Kerne: diese 
besitzen kurz nach der Bildung des priméren Endospermkernes einen 
Durchmesser von 8—15 yw und wachsen bis zu einem Durchmesser von 
mehr als 30 uw heran. Das Chromatin ist anfangs feinkérnig, spater bildet 
es gréBere ,,K6rner und Klumpen‘‘; von ,,Chromatinfiden“ ist nicht 
die Rede. 

Zu ganz abweichenden Resultaten in bezug auf die Kernstruktur 
kam dagegen JACHIMSKY (1937), als er auf der Suche nach Riesen- 
chromosomen ahnlich denen der Dipteren die Antipoden von Podophyl- 
lum und mehreren Aconitum-Arten neuerlich untersuchte. Er konnte 
bei Aconitum nur Kerne mit feinkérnigem, gleichmaBig verteiltem Chro- 
matin finden und fiihrt die Ergebnisse von OSTERWALDER und Huss auf 
ungenaue Beobachtung oder unzureichende Fixierung zuriick. Allein 














Riesenkerne der Antipoden von Aconitum 115 


bei Podophyllum stie8B er unter vielen anderen gleichmaBig strukturierten 
Kernen auf einen Kern im ,,Knauelstadium“, das er als Prophase einer 
ausnahmsweise auftretenden Mitose ansah!. 


DaB sowohl die Ergebnisse von OSTERWALDER und Huss wie die von 
JACHIMSKY den Tatsachen entsprechen, geht aus den vorliegenden 
Untersuchungen hervor. Diese stehen in engem Zusammenhang mit den 
Beobachtungen von HasirscuHKa an Papaver, die im gleichen Band 
dieser Zeitschrift mitgeteilt werden (s. 8.87). Zur Vermeidung von 
Wiederholungen sei auf diese Publikation ausdriicklich hingewiesen. Da 
sich bei Papaver in frisch zur Verfiigung stehendem Material nur sehr 
selten Kerne mit ,,Riesenchromosomen“ fanden, wurden gleichzeitig 
andere Arten, und zwar hauptsachlich aus der Gattung Aconitum (nebst- 
bei auch Delphinium) vorgenommen, um gegebenenfalls bei diesen die 
pflanzlichen ,,Riesenchromosomen“ néher kennenzulernen. Die Unter- 
suchungen sind zum Teil nur stichprobenartig und auch sonst noch 
recht unvollstaéndig, aber wohl von solchem Interesse, daB die Publi- 
kation gerechtfertigt erscheint. 


Methodik 


Es wurden ausschlieBlich die Karminessigsaiure- bzw. Orceinessigsaéuretechnik 
angewendet. Vor der Fixierung in Alkohol-Eisessig wurden die jungen Friicht2 in 
diinne Scheiben zerlegt, so daB die einzelnen Samenanlagen angeschnitten waren. 
Bei Fixierung nicht angeschnittener Samenanlagen ergaben sich in den Antipoden- 
kernen Fixierungsartefakte, wie Schrumpfung der Nukleolen, Auftreten fadiger 
Verklebungen im Chromatin und anderes mehr. Zur Untersuchung junger Anti- 
poden dienten Quetschpraparate; altere wurden in der Farblésung unter dem Bin- 
okular aus den Samenanlagen herausprapariert. Leider ist die Haltbarkeit 
fixierter Antipodenkerne in Alkohol-Eisessig sehr begrenzt; wahrend die diploiden 
Kerne aus dem Integument mehrere Monate unverandert erhalten bleiben, sind 
die Antipodenkerne héchstens eine Woche lang verwendbar. — Aconitum variegatum 
stammte aus der Umgebung der Biologischen Station Lunz, die anderen Arten, 
namlich A. vulparia, A. ranunculifolium und A. neomontanum, aus dem Botani- 
schen Garten der Universitat Wien. — Die Untersuchungen wurden im Juli und 
September 1955 durchgefiihrt. 


Resultate 
Das Wachstum der Antipoden von Aconitum geht ohne Zweifel auf 
endomitotische Vorginge zuriick. Dies ergibt sich auf Grund der bisher 
vorliegenden Erfahrungstatsachen, die an anderen Arten gewonnen 
wurden, zwingend daraus, daB sie einkernig bleiben, wihrend die Kerne 
eine enorme VergréBerung erfahren und eine entsprechende Zunahme der 


1 Auch OsTERWALDER spricht bei Aconitum von einera Antipodenkern, der sich 
zur Zeit der Befruchtung im Kniauelstadium befand und dicke Chromatinfaden 
enthielt. Ob damit eine Prophase oder ein Zustand wie in Speicheldriisenkernen 
gemeint ist, l4Bt sich seinen Angaben nicht entnehmen. 
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chromatischen Substanz erfolgt (s. Abb. 1); Kernmessungen wurden 
nicht durchgefiihrt, so daB sich tiber den Grad der Endopolyploidie voll 
entwickelter Antipoden nichts Sicheres aussagen laéBt, doch diirfte er 








Abb. 1.4 it r lifolium; hochpolyploider Kern einer voll entwickelten Riesenanti- 
pode (oben) und (zufallig freigelegter) diploider Kern aus dem Integument (unten). — Phot. 
Vergr. 1000fach 


aihnlich wie bei Papaver bei 64- bzw. 128-Ploidie und in einzelnen Fallen 
sogar noch dariiber liegen. 

Die vier zur Verfiigung stehenden Arten: Aconitum vulparia(2n = 16), 
A. ranunculifolium (2n = 16), A. neomontanum (2n = 32) und A. variega- 
tum (2n = 16) verhalten sich mit Ausnahme einiger Punkte im wesent- 
lichen gleichartig und werden daher gemeinsam besprochen?. Sie 

1 A. vulparia und A. ranunculifolium sind nach ASCHERSON und GRAEBNER 
Kleinarten aus dem Formenkreis des A. lycoctonum; A. neomontanum gehért zum 
Formenkreis des A. napellus, auf welches sich die Untersuchungen OSTERWALDERS 
vor allem bezogen. Die engere Verwandtschaft von A. vulparia und A. ranunculi- 


folium kommt auch in der deutlichen Ubereinstimmung des Kernbaues zum Aus- 
druck. 





j 
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’ Letztere enthalten bekannt- 
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besitzen diploide Kerne, die ziemlich gleichmaéBig von Chromatin erfillt 
sind (vgl. den diploiden Kern in Abb. 1 unten); dieses besteht aus 
Euchromomeren (Chromomeren in dem Sinn, wie von TscHERMAK- 
Woess und Hasirscuxa 1953, 8.580 und 588 und von HasrrscHKa 
S. 90 angewendet) und kleinen heterochromatischen Schollen, die teils 
kompakt, teils lockerer gebaut sind, also einen Aufbau aus Heterochromo- 
meren mehr minder deutlich erkennen lassen. In bezug auf die Zah] und 
Beschaffenheit der Chromozentren bestehen offenbar artspezifische 
Unterschiede und in bezug auf 
die Beschaffenheit auch ge- 
webespezifische, die aber nicht 
im einzelnen verfolgt wurden. 

Im Verlauf der Polyploidi- 
sierung der Antipodenkerne 
nehmen die Euchromomeren 
an Zahl zu, die heterochro- 
matischen Schollen bzw. die 
Areale aus Heterochromo- 
meren wachsen heran, stellen 
also Endochromozentren dar. 





lich die beisammenbleiben- 
den heterochromatischen Ab- 





Abb. 2. Aconit ? lifolium; Antipoden- 





schnitte der Schwester- und kern mit Endochromozentren aus spiralisierten 
Tochterchromosomen. Diese Chromonemen. — Phot. Vergr. 1000fach 


bleiben aber offensichtlich 
nicht in allen Fallen beisammen, sondern weichen zumindest zum 
Teil auch auseinander. Man findet dann kleinere Chromozentren in 
héherer Zahl; besonders an dem nukleolus-assozierten Heterochromatin 
fallt dieses verschiedene Verhalten auf. Wie Jacuimsky schon hervor- 
gehoben hat, liegen in den herangewachsenen Kernen iibrigens mehrere 
heterochromatische Brocken im Inneren des Nukleolus (gewodhnlich ist 
nimlich ein relativ groBer Nukleolus vorhanden, manchmal auBer 
einem grdBeren mehrere kleinere; dieser umwallt offenbar haufig die 
heterochromatischen Chromosomenteile, die an die SAT-Zone angrenzen. 
‘Sehr hiufig finden sich in Antipoden, die im Héhepunkt ihrer Ent- 
wicklung stehen, Ruhekerne mit einer Struktur, die nicht wesentlich 
von der Struktur polyploider Kerne anderer Arten abweicht: das 
Euchromatin ist ziemlich, wenn auch nicht vollig gleichmaBig tiber den 
Kernraum verteilt, das Heterochromatin steht zum Teil in der oben 
geschilderten Weise mit dem Nukleolus oder den Nukleolen in Verbin- 
dung, und auBerdem liegen kleine, kompakte Chromozentren, bei A. neo- 
montanum manchmal auch gréBere, relativ locker gebaute unabhingig 
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vom Nukleolus im Kernraum bzw. an der Peripherie des Kernes. Als 
Beispiel fiir diesen Strukturtypus mége der groBe Kern der Abb. 1 
dienen. 

Eine Ubergangsform zu einem weiteren Bautypus fand sich besonders 
haufig bei A. vulparia, seltener auch bei den anderen Arten. Sie bestand 
darin, daB die Chromomeren in peripher liegenden, gréBeren Arealen 
etwas dichter als in den dazwischen befindlichen Teilen zusammen- 
schlossen; doch zeigten sich keine deutlichen Grenzen und chromatin- 





Abb. 3. Aconitum ranunculifolium; Kern mit ,,Riesenchromosomen“‘ aus einer zweikernigen 
Riesenantipode. — Phot. Vergr. 1000fach 


freien Teile zwischen diesen Arealen. Mechanische Einwirkung bei der 
Praparation fihrte gelegentlich zu ihrer Isolierung. 

Gut faBbare, in der Regel deutlich getrennt Areale besitzen hingegen 
Kerne des Strukturtypus, den die Abb. 4 und 5 reprasentieren: vom 
dichter gebauten Zentrum gehen radiale Ausstrahlungen aus, die sich 
aus mehr minder deutlichen Reihen von Chromomeren zusammensetzen. 
Bei mehreren Arealen sitzen am Ende der Ausstrahlungen, formlich 
einen Kranz bildend, kleine heterochromatische Bréckchen, von nicht 
ganz einheitl:chen Dimensionen. Die Anzahl der Areale laBt sich zwar 
nicht auf eins genau ermitteln, da einige meist dichter beisammen 
liegen oder durch abgesprengte Teile in Verbindung stehen, sie betragt 
aber bei A. neomontanum mit n = 16 stets um 16, bei den anderen 
Arten entsprechend der Haploidzahl, die ja zunaichst am Beginn ihrer 
Entwicklung in den Antipoden gegeben ist, nur 8. 
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Es kann wohl kein Zweifel bestehen, daB jedes Areal sich aus den 
Chromosomen der beisammenbleibenden Tochterchromosomen zusam- 
mensetzt. Diese sind offenbar an der Spindelansatzstelle oder in proxi- 
malen Teilen vereinigt, wahrend die distalen Teile spreizen und so die 
radialen Ausstrahlungen bilden. Kompakies Heterochromatin findet 
sich nicht im Inneren der Areale; die proximalen Teile diirften aber doch 
einen ganz leichten heterochromatischen Charakter haben. Deshalb und 
wegen der Ubereinstimmung mit den Endochromozentren von Papaver, 
Iupinus und anderen Arten kann man sie wohl als Endochromozentren 
bezeichnen (vgl. auch die Diskussion auf S. 131). 

An den Arealen mancher Antipodenkerne fallt tibrigens auf, daB sie 
nicht wie im typischen Fall ungefaihr kreisférmige Umrisse, sondern 
mehr langliche Formen aufweisen und mitunter auch eine mediane Ein- 
schniirung besitzen (Abb. 6); es besteht offenbar eine leichte Biindelung 
und Langsorientierung der Chromosomen und darin zeigt sich schon ein 
Ubergang zu dem Strukturtypus der Kerne mit ,,Riesenchromosomen“. 
Bevor auf diesen naher eingegangen wird, ist aber noch folgendes zu 
erwaihnen. Neben Kernen mit Arealen der bereits beschriebenen Be- 
schaffenheit, die sich also aus isolierten, gestochen scharf erscheinenden 
Chromomeren zusammensetzen, fanden sich bei A. neomontanum und 
A. ranunculifolium auch Kerne, bei denen die Areale aus Chromonemen 
bestanden, welche anscheinend spiralisiert waren. Zwar lieBen sich im 
Unterschied zum Verhalten von Papaver (vgl. Hastrscuxa 1956) in 
keinem Fall Spiralwindungen verfolgen; doch bestanden die Ausstrah- 
lungen der Areale aus dickeren Elementen, die zusammengeriickte und 
zum Teil miteinander in Verbindung stehende Chromomeren enthielten, 
also einen Bau zeigten, der dem Bau der Chromosomen einer friihen 
mitotischen Prophase vergleichbar ist (ausgepriigt bei dem Kern der 
Abb. 2, etwas weniger ausgepragt bei dem der Abb. 7). Es handelt sich 
dabei in Analogie zu Papaver nicht etwa um Stadien einer Endomitose, 
sondern um Ruhekernstrukturen. 

Die Kerne mit ,,Riesenchromosomen“ sind so wie bei Papaver 
(s. HastrscuHKA 1956) gekennzeichnet durch das Vorhandensein von 
dicken, wurstférmigen chromatischen Gebilden. Diese setzen sich aus 
Euchromomeren und Heterochromomeren zusammen, welche besonders 
an den Enden mitunter eine Anordnung in Liangsreihen erkennen lassen, 
und enthalten an bestimmten Stellen auch scholliges Heterochromatin ; 
sie treten in einer Zahl entsprechend der Haploidzahl auf und zeigen 
je eine Einschniirung, analog der Spindelansatzstelle mitotischer Chro- 
mosomen; diese Einschniirung ist meist (genauere Angaben lassen sich 
noch nicht machen) von lockerem Heterochromatin flankiert und ein- 
zelne ,,Wiirste‘’ stehen nach Art von SAT-Chromosomen mit dem 
Nukleolus in Verbindung (Abb.3; 8a, d; 9). — Wie schon von 
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Abb. 4au.b. Aconitum neomontanum; Antipodenkern mit Endochromozentren bei hoher 
und tieférer Einstellung (vgl. im einzelnen den Text). — Phot. Vergr. 1000fach 




















121 


Riesenkerne der Antipoden von Aconitum 





HASITSCHKA auseinandergesetzt und an Hand eines Schemas besprochen, 
handelt es sich bei diesen Gebilden offenbar um Biindel von Chromo- 
nemata, die im Verlauf der endomitotischen Polyploidisierung aus je 
einem Ausgangschromosom entstanden sind und ihrer ganzen Linge 
nach zusammenhalten, also um Bindel von Tochterchromosomen. Da 
auch die Riesenchromosomen der Dipteren nichts anderes als Biindel 





Abb. 5. Aconitum neomontanum; Ausschnitt aus dem Kern der Abb. 4, den Aufbau der 
Endochromozentren aus Chromomeren zeigend (rechts ,,hart‘‘ behandelt, so daB die Mittel- 
stiicke der Endochromozentren klarer zu erkennen sind).— Phot. 1'/,fach nachvergréBert 


eng aneinandergelegter Chromonemen von endomitotisch entstandenen 
Tochterchromosomen darstellen, kann man wohl mit einer gewissen 
Berechtigung die von Hasrtsonxa fiir Papaver und die hier geschilderten 
Strukturen ebenfalls als ,,Riesenchromosomen‘ bezeichnen — aller- 
dings, wie schon bei HasitscuKa auf S. 99f. erértert, nur mit gewissen 
Vorbehalten, was durch die Beifiigung von Anfiihrungszeichen zum 
Ausdruck gebracht werden soll. Die voll entwickelten Riesenchromo- 
somen der Dipteren setzen sich nimlich aus Chromonemen zusammen, 
die rund 100mal so lang wie die mitotischen Chromosomen wahrend der 
Metaphase sind, waihrend bei Papaver und ebenso bei Aconitum die 
Lange der ,,Riesenchromosomen“ die der mitotischen nur ungefaéhr um 
das 10fache iibertrifft. Dies kommt dem Lingenverhiltnis von mitoti- 
schen Chromosomen zu Pachytinchromosomen gleich. Weiters wies 


9* 
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HasttscuKa bei der Beschreibung der ,,Riesenchromosomen“ von Pa- 
paver darauf hin, daB im Unterschied zu den typischen Riesenchromo- 





Abb. 6au.b. Aconitum neomontanum; Antipodenkern (bei hoher und tieferer Einstellung) 
mit langlichen Endochromozentren. — Phot. Vergr. 1000fach 


somen der Dipteren die iibereinstimmenden Chromomeren der Tochter- 
chromonemen nicht exakt aneinandergélegt sind und daher nicht 
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Scheiben bilden, wenn sie sich offenbar auch ungefihr auf gleicher 
Hohe befinden. 

Dies trifft im allgemeinen auch bei Aconitum zu; doch zeigten sich 
bei A. ranunculifoliwm und besonders bei A. variegatum, der einzigen 
Art, bei der sich relativ haufig ,,Riesenchromosomen“ fanden (vgl. 
unten), immerhin gewisse Ansétze zur Bildung von Bandern oder 





Abb. 7. Aconitum neomontanum; Antipodenkern mit Endochromozentren aus schwach 
spiralisierten Chromonemen. — Phot. Vergr. 1000fach 


Scheiben. So enthielt beispielsweise der Satellit des in Abb. 8a dar- 
gestellten SAT-,,Riesenchromosoms“ kleine Heterochromomeren von 
charakteristischer in die Breite gezogener Form, die in einer nach rechts 
zu umkippenden Querreihe angeordnet waren und sich auch in héheren 
und tieferen Einstellungsebenen verfolgen lieBen, und ahnliche Reihen 
etwas gréBerer Chromomeren schlossen sich gegen den Nukleolus zu an; 
auch etwas weiter distal waren Reihen mehr kugeliger und etwas in die 
Lange gezogener Heterochromomeren zu beobachten, wahrend sich im 
anschlieBenden Euchromatin keine Anordnung in Querreihen erkennen 
lieB, sondern nur gegen das Ende des Satelliten zu undeutliche, etwas 
spreizende Lingsreihen festzustellen waren. Weiters fallt an diesem 
,,Riesenchromosom“ eine proximal dem Nukleolus anliegende Zone 
kompakten Heterochromatins auf. und von dieser fiihren sehr zarte 
fidig-kérnige Verbindungen zum euchromatischen Teil typischer Aus- 
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pragung!.. Dieses ,,Riesenchromosom“ lieB sich in mehreren Kernen 
wiedererkennen (vgl. Abb. 8d). Der Vergleich mit den mitotischen 
Chromosomen, der hier auch noch eingeschoben werden mdge, ehe auf 
das Vorkommen von Scheiben weiter eingegangen wird, fallt folgender- 
maBen aus. Der diploide Satz enthalt drei Paare von SAT-Chromosomen, 
von denen das langste ungefihr gleichschenkelig ist; von den beiden 
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Abb. 8a—d. Aconitum variegatum; a Nukleolus mit SAT-,,Riesenchromosom“ aus einer 

voll entwickelten Antipode (euchromatischer Teil nicht vollstaéndig ausgezeichnet), b SAT- 

Chromosomen aus mitotischer Metaphase, c das gleichschenkelige SAT-Chromosom aus 

einer mitotischen Prophase, d Nukleolus mit SAT-,,Riesenchromosom“ (die Figuren a—c 

im gleichen MaBstab bei starkerer VergréBerung, d schwicher vergréBert). — Alk.-Eisessig, 
Essigkarmin 


kiirzeren trigt eines den Satelliten am kiirzeren Arm, der Satellit des 
anderen hingt am langeren Arm (Abb. 8b). Das oben beschriebene 
SAT-,,Riesenchromosom‘ stammt wahrscheinlich vom langen, gleich- 
schenkeligen SAT-Chromosom. In einer miiotischen Prophase zeigte 
sich dieses in der in Abb. 8c wiedergegebenen Weise: ein kurzer an die 


1 Auch in Kernen mit gleichmaBiger Struktur haftet bei A. variegatum 
regelmaéBig am Nukleolus ein groBer heterochromatischer Klumpen von den 
gleichen Dimensionen wie die hier erwihnte heterochromatische Zone. Sie besteht 
offenbar aus einer Sorte von Heterochromatin, das sehr stark zur Verklebung und 
damit zur Bildung von Endochromozentren neigt. 
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SAT-Zone angrenzender Abschnitt war durch eine anukleale Unter- 
brechung vom eigentlichen Chromosomenschenkel abgegrenzt. Es liegt 
die Annahme nahe, daB diese anukleale Zone dem an das kompakte 
Heterochromatin anschlieBenden, nur ganz schwach farbbaren Teil des 
,,Riesenchromosoms‘ entspricht. Leider gelang es nicht, das betreffende 
Chromosom in weiteren mitotischen Prophasen wieder aufzufinden. 
Auch konnten die iibrigen SAT-,,Riesenchromosomen“ vorderhand noch 
nicht naher studiert werden. 

Was die Bildung von ,,Scheiben“ betrifft, so gewinnt man den Ein- 
druck, daB das Heterochromatin dabei eine bevorzugte Rolle spielt; 
stets sind es durch ihre intensive Farbung oder ihre GréBe auffallende 
Chromomeren, also Heterochromomeren, die eine Anordnung in Quer- 
reihen erkennen lassen; dabei kann nicht die Verklebungstendenz des 
Heterochromatins maBgebend sein — die sich zwar stellenweise auch 
bemerkbar macht —, sondern es muB eine spezifische, iiber eine gewisse 
Distanz hinweg wirksame Anziehungskraft bestehen. Dies zeigt sich 
noch klarer als an ganz typischen ,,Riesenchromosomen“ an etwas 
atypischen, die lockerer gebaut und stellenweise abgeflacht sind und 
daher einen gréBeren Teil des Kernraumes erfiillen als die typischen. 
So liegen an den durch Pfeile bezeichneten Stellen des in Abb. 9c ab- 
gebildeten ,,Riesenchromosoms‘ zwei heterochromatische ,,Scheiben“, 
und auch an einigen anderen Stellen ist eine Tendenz zur ,,Scheiben“- 
bildung zu bemerken. Wahrend es sich in anderen Fallen bei benach- 
barter Lage von Centromer und Heterochromatin nicht entscheiden la8t, 
ob die ,,Scheiben“-bildung auf eine besondere Eigenschaft des Hetero- 
chromatins zuriickgeht oder nur durch einen festeren Zusammenhalt 
der Chromonemen an der Spindelansatzstelle gegeben ist, 14Bt sich hier 
die besondere Rolle des Heterochromatins deutlich erkennen. 


Damit waren die vorderhand aufgefundenen und analysierten Struk- 
turen der Antipodenkerne von Aconitum geschildert. Ihre Entwicklungs- 
geschichte konnte zunichst nicht eingehend untersucht werden. Ge- 
legentlich angetroffene, junge, niedrig polyploide Kerne besaBen zum 
Teil eine mehr homogene Struktur; in manchen zeigte sich aber schon 
der Beginn einer Gliederung in langliche Areale. — Die natiirliche De- 
generation vollzieht sich ebenso wie bei Papaver, das heiBt, es tritt 
zuerst eine sehr feinkérnige oder faidige Struktur auf, ehe es zur Pyknose 
kommt. 


Eine Beziehung zwischen der Struktur einerseits und dem Polyploidie- 
grad (Alter), der Funktion oder der Herkunft (zwei Antipodenkerne sind 
sozusagen naher verwandt) andererseits besteht offenbar nicht. Die 
Kerne eines Antipodialapparates haben hiaufig die gleiche, oft aber 
auch verschiedene Struktur. 
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Abb. 9a—c. Aconitum variegatum; ,,Riesenchromosomen“: bzw. Abschnitte von ,,Riesen- 

chromosomen“, die zum Teil etwas abgeflacht und locker gebaut sind und an mehreren 

Stellen ,,Scheiben‘‘ zeigen — vgl. im einzelnen den Text (in Fig. a ,,Riesenchromosom“, 

dessen oberes Ende umgeschlagen ist, bei b Stiick eines ,.Riesenchromosoms* mit durch- 

gehend relativ kleinen Chromomeren; die zarten UmriBlinien und der hellgraue Untergrund 

sind nur aus drucktechnischen Griinden wiedergegeben und sollen nicht etwa eine Matrix 
darstellen!). — Alk.-Eisessig, Essigkarmin 


Ebenso wie bei Papaver la8t sich bei Aconitum vorderhand nichts 
Sicheres dariiber aussagen, wovon die Ausbildung bestimmter Struktur- 
typen abhingt; jedenfalls fand sich bei A. neomontanum (Napellus- 
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Gruppe) unter rund 60 analysierten Kernen kein einziger mit ,,Riesen- 
chromosomen“, wihrend OsTERWALDER gerade fiir A. napellus ,,dicke 
Chromatinfaden‘‘ beschrieb. Unter schitzungsweise 200 Kernen von 
A. vulparia enthielt nur einer ,,Riesenchromosomen“, wahrend bei 
A. ranunculifolium auf ungeféhr 40 Kerne 2 mit ,,Riesenchromosomen“ 
entfielen. Dieser Fall war tibrigens insofern interessant, als die beiden 
Kerne in einer Zelle lagen; jeder von ihnen enthielt 8 ,,Riesenchromo- 
somen‘‘. Das hei8t wohl, daB noch vor dem Einsetzen der endomitoti- 
schen Polyploidisierung eine spontane Mitose stattgefunden hat. Wire 
erst in einem diploiden oder héher polyploiden Kern eine Mitose abge- 
laufen, so hatten sich héchstwahrscheinlich mehr ,,Riesenchromosomen“‘ 
entwickelt. Die beiden zugehérigen und alle anderen Antipodenzellen 
besaBen nur einen Kern. — Wie bereits erwahnt, erwies sich A. varie- 
gatum abgesehen von anderen Vorteilen bei weitem am besten geeignet 
zum Studium der ,,Riesenchromosomen“; es kamen namlich auf rund 
200 Antipodenkerne 7 mit typischen und 12 mit etwas atypischen 
,,Riesenchromosomen“. 

Anhangsweise mégen schlieBlich noch fragmentarische Beobach- 
tungen an den Riesenantipoden von Delphinium ajacis und einer Garten- 
form aus der Verwandtschaft von Delphinium elatum erwahnt werden. 
Bei beiden wurden nur je rund 35 Antipodenkerne untersucht; diese 
sind offensichtlich ebenfalls hoch endopolyploid und enthalten zum 
GroBteil Endochromozentren, zum kleineren Teil besitzen sie eine mehr 
homogene Struktur. Die Zahl der Endochromozentren stimmt bei 
Delphinium ajacis in der iiblichen Weise mit der Haploidzahl 8 iiberein, 
bei der Gartenform wurde sie nicht iiberpriift, auch diirfte es ahnlich 
wie bei Papaver haufig zur Spiralisierung der Ruhekernchromosomen 
kommen. Da Angaben von Huss sicherlich auch im Sinne von Endo- 
polyploidie zu deuten sind, mu8 man annehmen, daB fiir diese Gattung 
Endopolyploidie der Antipodenkerne typisch ist. 


Diskussion 

Uberblickt man die von HasrrscHKa an Papaver gewonnenen Re- 
sultate und die Befunde an Aconitum, so sind es vor allem zwei Er- 
scheinungen, die auffallen und sich nicht in das bisher bei Pflanzen’ 
gewohnte Bild einfiigen: nimlich 1. das Vorkommen von ,,Riesen- 
chromosomen“ und 2. das Auftreten von spiralisierten Chromosomen in 
den endopolyploiden Ruhekernen. Die ,,Riesenchromosomen“ (vgl. auch 
die Ausfihrungen auf S. 121 ff. und bei Hasrrscuxa S. 97 ff.) verdienen 
wohl wegen bestimmter Analogien zu den Riesenchromosomen der 
Dipteren und der damit gegebenen Méglichkeiten die stirkste Beach- 
tung. So wie man trotz verschiedener nicht stichhéltiger Einwinde 
(vgl. Bavzr und BEERMANN 1952) nicht mehr daran zweifeln kann, daB 
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die tierischen Riesenchromosomen sich aus einer Anzahl von eng ge- 
biindelten, endomitotisch entstandenen:'Tochterchromosomen zusammen- 
setzen (wozu noch die mehr minder stark ausgeprigte Homologen- 
paarung kommt), kann wohl kein Zweifel tiber die Deutung der pflanz- 
lichen ,,Riesenchromosomen“ bestehen: auch diese sind nichts anderes 
als Biindel von Chromonemen, die im Zuge der endomitotischen Poly- 
ploidisierung aus einem Ausgangschromosom hervorgehen. Das ergibt 
sich aus ihrer Zahl, die regelmaBig mit der haploiden Chromosomenzahl 
tibereinstimmt, welche ja in den jungen Antipoden zuniachst vorliegt, 
weiters aus ihrem Bau (gleiche Lage der Spindelansatzstelle in ,,Riesen- 
chromosomen‘‘ und mitotischen Chromosomen bei Papaver; ein be- 
stimmtes SAT-,,Riesenchromosom“ von analogem Bau wie ein mitoti- 
sches SAT-Chromosom bei Aconitum) sowie aus der Verteilung des 
Heterochromatins (proximales Heterochromatin sowohl bei ,,Riesen- 
chromosomen‘‘ wie bei mitotischen Chromosomen bei Papaver). 

Eine der markantesten Erscheinungen der tierischen Riesenchromo- 
somen, namlich die Gliederung in Scheiben, die zum Teil noch einen 
Aufbau aus Chromomeren erkennen lassen, schien allerdings nach den 
Verhaltnissen bei Papaver zu urteilen, bei den pflanzlichen ,,Riesen- 
chromosomen“ zu fehlen; doch ergaben schon Stichproben bei Aconitum, 
daB eine gewisse Tendenz zur Bildung von Querreihen und Scheiben aus 
gleichartigen Chromomeren besteht. Allerdings auBert sich diese Ten- 
denz nur im Heterochromatin deutlich, und zwar auch in locker ge- 
bautem, nicht oder nicht stark zur Verklebung neigendem Hetero- 
chromatin. Ahnliche, nur vielleicht weniger intensive oder spezifische 
Anziehungskrafte, wie sie zwischen den Heterochromomeren bestehen, 
muBS man aber auch zwischen den Euchromomeren annehmen, da 
_ andernfalls die Chromonemen im euchromatischen Teil ganz beliebig 
verlaufen oder so wie in den Ausstrahlungen der Endochromozentren 
radial spreizen wiirden. Eine andere auch fir die tierischen Riesen- 
chromosomen bereits in Betracht gezogene Moglichkeit ware die, daB 
eine gemeinsame Matrix die Einzelelemente zusammenhalt. Strukturen 
oder Farbungsunterschiede, die einer solchen Matrix entsprechen kénn- 
ten, lassen sich jedoch weder bei Papaver noch bei Aconitum feststellen. 
Im iibrigen gibt es auch bei tierischen Riesenchromosomen Abschnitte, 
in denen die Chromomeren unregelmaBiger verteilt sind und sich an- 
scheinend unspezifisch anziehen; aus solchen Abschnitten setzt sich 
bekanntlich das Chromozentrum von Drosophila melanogaster zusammen ; 
es handelt sich bei diesem allerdings um sogenanntes ,,diffuses‘‘ Hetero- 
chromatin und nicht um Zuchromatin. Vielleicht ist aber auch die 
Angabe von WuireE, nach der bei der Cecidomyide Dasyneura affinis 
in den euchromatischen Teilen der Riesenchromosomen die Gliederung 
in Scheiben nicht sehr klar ist, so zu verstehen, daB eine nicht vdllig 
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exakte Bindelung herrscht. Auch Bauer (1938) erwahnt, daB die 
(spiter zerfallenden — vgl. unten) Riesenchromosomen in den Einiahr- 
zellen von Musciden nur eine undeutliche Gliederung in Querscheiben 
erkennen lassen. Weiters finden sich bei den Cecidomyiden und in 
mehreren anderen Verwandtschaftskreisen der Dipteren ebenso wie bei 
Aconitum Ubergiinge zwischen endopolyploiden Kernen mit gleich- 
maBiger Struktur und solchen mit Riesenchromosomen (WHITE, Matnx); 
und zwar sind bestimmte Strukturen fiir bestimmte Teile der Driise 
charakteristisch. Es besteht bei diesen Dipteren also wohl eine Be- 
ziehung zwischen Funktion urd Struktur, wahrend sich bei Papaver 
und Aconitum vorderhand kein derartiger Zusammenhang erkennen lieB. 

Ob das Alter bzw. der Polyploidiegrad bei Papaver und Aconitum 
von EinfluB auf die Biindelung ist, kann man auf Grund des zu geringen 
Beobachtungsmaterials nicht entscheiden; jedenfalls zeigen sich schon 
in relativ jungen Kernen Anzeichen einer Biindelung; méglicherweise 
tritt sie aber in alteren haufiger auf. Bei den Einahrzellen der Mus- 
ciden verhalt es sich nach BavER (1953, S. 339, 340) gerade umge- 
kehrt: bis zu einem bestimmten Entwicklungszustand verliuft die 
endomitotische Polyploidisierung unter Bildung bzw. Wachstum von 
Riesenchromosomen, dann zerfallen diese, und das weitere Wachstum 
spielt sich unter dem Aspekt des ,,retikulaéren‘‘ Kerntypus ab. 

Zu einem so bedeutenden Lingenwachstum wie bei den Riesen- 
chromosomen der Dipteren kommt es bei den pflanzlichen Objekten 
nicht (vgl. auch S. 121 und HasrrscuxKa S. 100). Nach den allerdings 
noch spirlichen Beobachtungen gewinnt man jedoch den Eindruck, als 
ob auch wihrend des Wachstums der Antipoden eine Verlingerung der 
Biindel erfolge. Das Ergebnis derselben ist jedenfalls nur eine ungefahr 
10fache Lingenzunahme bezogen auf die mitotischen Chromosomen 
wahrend der Metaphase, bei den Dipteren erreicht sie aber das 100- 
fache. Es besteht offenbar eine Beziehung zwischen Durchmesser 
und Lange der Riesenchromosomen: bei den Dipteren geht jedenfalls 
mit der Zunahme des Durchmessers infolge der endomitotischen Poly- 
ploidisierung eine Verlingerung einher. Vielleicht kommt es bei den 
pflanzlichen .,,Riesenchromosomen“’ nur deshalb zu einer geringeren 
Langenzunahme, weil 1. schon die mitotischen Chromosomen linger 
sind als bei den Dipteren und weil 2. nur niedrigere Polyploidiegrade 
erreicht werden. 

Die Frage, ob auch bei anderen Angiospermen und in anderen Zell- 
typen ahnliche Bildungen wie die ,,Riesenchromosomen‘‘ vorkommen, 
ist sicher zu bejahen. So stellen die wurstférmigen, zum Teil abge- 
flachten und stellenweise durch Briicken in Verbindung stehenden 
chromatischen Strukturen, die wir (TscHERMAK-WoOEssS und HasITsCcHKA 
1954) seinerzeit fiir endopolyploide Kerne von Bryonia und Melandrium 
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wiedergaben, wohl ahnliche Ubergangsformen zwischen anderen Struk- 
turen und ,,Riesenchromosomen“ dar, wie sie oben (auf S. 119 u. 125) 
fiir Aconitum erwahnt wurden. Vielleicht sind auch die Strukturen, die 
Duncan und Ross an endomitotisch heranwachsenden Kernen im Endo- 
sperm von Zea mays beobachteten (auch ScHREIBER berichtete iiber 
das Zea-Endosperm ahnliches auf dem 9. genetischen KongreB in Bel- 
lagio1) als Ansitze zur Bildung von ,,Riesenchromosomen“ aufzufassen. 
Vor allem handelt es sich aber bei den riesigen Chromosomen mit poly- 
tainem Bau, die HAKANSSON in persistierenden Synergiden verschiedener 
Sippen des Formenkreises Alliwm angulosum-nutans-senescens fand, 
héchstwahrscheinlich um gleichartige Gebilde, wenn sich auch ein ein- 
gehenderer Vergleich vorderhand nicht ziehen laBt, da diese ,,Riesen- 
chromosomen“ nur nebenbei behandelt wurden und sich an den allein 
untersuchten Mikrotomschnitten nicht naher analysieren lieBen. Wih- 
rend man diesen Fall zunichst als abnorm ansehen konnte, da Synergiden 
mit ,,Riesenchromosomen‘ offenbar nur in endospermlosen, unbefruch- 
teten Embryosicken beobachtet worden waren, erscheint er im Zu- 
sammenhang mit unseren Befunden und Angaben anderer Autoren in 
neuvem Licht. ScutruHorr (1922) erwaéhnt naémlich schon, daB bei 
sexuellem Alliwm odorum diejenige Synergide, die bei der Befruchtung 
nicht zerstért wird, stark heranwiachst und ,,Chromatinballungen“ zeigt, 
und GEITLER (1955, FuBnote S. 469) halt die gelegentlich beobachtete 
persistierende Synergide von Alliwm ursinum auf Grund der KerngréBe 
und des Chromatinreichtums fiir sicher endopolyploid. Nach all dem 
kann man vermuten, dai in der Gattung Alliwm ganz allgemein die 
persistierenden Synergiden endopolyploid werden und dabei verschieden- 
artige Kernstrukturen ganz nach dem Muster der Antipoden von Pa- 
paver und Aconitum zeigen. Jedenfalls waren alle diese Fille einer 
neuerlichen Uberpriifung wert, wobei beriicksichtigt werden miBte, daB 
unter Umstiinden nur ein mehr minder kleiner Prozentsatz von Kernen 
,,.Riesenchromosomen“ enthalten kann. 

Was den zweiten oben genannten Punkt, nimlich das Auftreten 
spiralisierter Chromosomen in den Ruhekernen der Antipoden betrifft, 
so ware folgendes zu erwihnen. Wahrend im allgemeinen bei Angio- 
spermen nur in den heterochromatischen Teilen die Spiralisierung beim 
Ubergang in den Ruhekernzustand erhalten bleibt — wobei aber die 
Spiralwindungen verklebt oder von Matrix umhiillt und als solche nicht 
zu erkennen sind — zeigt sich besonders hiaufig und deutlich bei Papaver, 
seltener und nicht so klar bei Aconitum, an den endomitotisch ver- 
mehrten, isoliert liegenden oder zu Endochromzentren vereinigten Ruhe- 
kernchromosomen eine durchgehende Spiralisierung nach Art von Pro- 


1 Die ‘Veréffentlichung der Kurzreferate ist noch nicht erfolgt. 
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phasechromosomen!. Ganz ahnliche Verhiltnisse fand GrrrLER (1955) 
kirzlich bei Allium ursinum: in den polyploiden Riesenkernen des 
Endosperms treten Chromosomen von prophaseartigem Aussehen auf; 
es handelt sich um einen permanenten, also dem Ruhekern entsprechen- 
den Zustand. Man kénnte annehmen, daB in beiden Fallen besondere, 
nur im heranwachsenden Embryosack gegebene Umstiande zur Spirali- 
sierung der Ruhekernchromosomen fihren. 

Wiahrend die kabelartige Biindelung der Chromosomen, wie sie in 
den ,,Riesenchromosomen“ vorliegt, und die Spiralisierung Besonder- 
heiten darstellen, gibt es zum Vorkommen von Endochromozentren, 
von denen radial mehr oder weniger deutliche Euchromonemen aus- 
strahlen, bereits mehrere Parallelen. Als klassischer Fall wire der von 
Inupinus zu nennen (GEITLER 1941, S. 27ff.), bei welchem sich in den 
polyploiden Kernen des Suspensors ahnlich gebaute Endochromozentren 
wie bei Papaver und Aconitum finden. Hinsichtlich der Beschaffenheit 
des Heterochromatins, das die Endochromozentren aufbaut, bestehen 
allerdings graduelle Unterschiede; bei Lupinus ist es relativ kompakt, 
bei Papaver lockerer und bei Aconitum kaum vom Euchromatin zu 
unterscheiden. Weiters beobachteten FENzL und TscHERMAK-WOESS 
in‘der Achse von Cereus spachianus zur Zeit raschen Wachstums in 
endopolyploiden Kernen aus der Polyploidisierungszone gleichartige 
Endochromozentren. In Kernen alterer Abschnitte ist das Chromatin 
dagegen im wesentlichen gleichmaBig verteilt, nur am Nukleolus bleiben 
kompakte Chromozentren erhalten. Ahnliche vom Alter abhingige und 
auch gewebespezifische Unterschiede fand in letzter Zeit Czzrka (un- 
veroff.) bei einer Reihe anderer Sukkulenten. Dabei und auch im Ver- 
lauf noch nicht publizierter Untersuchungen ScHLICHTINGERs an Gib- 
baeum heathit zeigte es sich, daB Endochromozentren regelméBig ohne 
Einschaltung von Mitosen in die einzelnen, sie zunichst aufbauenden 
Chromonemen zerfallen kénnen und diese sich gleichmaBig tiber den 
Kernraum verteilen. Dies hatte man friiher nach Erfahrungen an 
anderen Arten nicht fiir méglich gehalten (GrITLER 1953, S. 43ff, 68, 
TSCHERMAK-WoOkEsS und DotgEzZaL). Allerdings kann man eine annahernd 
homogene Struktur nicht in allen Fallen so deuten, daB getrennt und 
einzeln verlaufende Chromosomen vorliegen. Dies gilt zumindest fir 
Objekte mit langen Chromosomen und nicht sehr hoch polyploiden 
Kernen (etwa bis 16 n). So wiesen z. B. die 16ploiden Kerne von 


1 Gemeint ist hier und im folgenden eine lichtmikroskopisch sichtbare Spirali- 
sierung. Wie Yasuzumi und Mitarbeiter an Hand von elektronenmikroskopischen 
Bildern demonstrieren konnten, sind die Ruhekernchromosomen beim Menschen 
und bei der Schildkréte und méglicherweise ganz allgemein in Spiralen sublicht- 
mikroskopischer Dimensionen gelegt. 
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Kniphofia natalensis keine Gruppierung des chromatischen Materials auf, 
obwohl im Verlauf von Mitosen in ihnen Biindel aus 8 Chromosomen 
zutage traten (FENZL und TscHERMAK-WOESS). 

Wiahrend bei Cereus und anderen Sukkulenten sicherlich die gleichen 
Kerne zunachst Endochromozentren und dann einen gleichmaBigen Bau 
haben, lassen sich die Beobachtungen an den Antipodenkernen noch 
nicht zu einem sicheren entwicklungsgeschichtlichen Bild zusammen- 
fiigen; es ist also fraglich, ob ein Strukturtypus in den anderen iiber- 
gehen kann und ob Zwischenformen tatsichliche Uberginge darstellen. 
DaB eine Zerlegung von Endochromozentren nach dem Muster von 
Cereus spachianus erfolgt, méchten wir allerdings auch fir die Anti- 
podenkerne annehmen; dagegen erscheint es uns unwahrscheinlich, daB 
getrennte Schwester- und Tochterchromosomen in hoher Zahl sich zu 
so regelmaBigen Bildungen wie den ,,Riesenchromosomen“ stérungsfrei 
zusammenfiigen kénnen. 


Vergleicht man Papaver und Aconitum, so fallt die gré6Bere Mannig- 
faltigkeit an Strukturen bei Papaver auf. Diese ist vor allem durch die 
stirkere Neigung zur Spiralisierung der Chromosomen bei Papaver 
bedingt. Zur Bildung von deutlichen Spiralen mit glatten Konturen, 
wie sie Papaver in Antipodenkernen mit Endochromozentren und mit 
einzeln liegenden Chromosomen hiaufig zeigt, kommt es bei Aconitum, 
soviel man vorderhand sagen kann, nie; bloB eine Spiralisierung nach 
dem Muster einer friihen Prophase tritt mitunter in Antipodenkernen 
mit Endochromozentren und nur in diesen auf. Andererseits fehlen bei 
Papaver die von anderen Geweben dieser Art und von anderen Arten 
bekannten und in den Antipoden von Aconitum hiufig vorhandenen 
Kerne mit gleichmaBigem Chromomerenbau. 


Zusammenfassung 
Die Antipodenkerne von Aconitum vulparia, A. ranunculifolium, 
‘ A. neomontanum und A. variegatum wachsen endomitotisch heran und 
erreichen offensichtlich hohe Polyploidiegrade (von vermutlich 64- und 
128-Ploidie). 

Das stark vermehrte chromatische Material ist dabei entweder so 
wie in den diploiden Kernen annahernd gleichmaBig iiber den Kern- 
raum verteilt oder zu Endochromozentren oder ,,Riesenchromosomen‘‘ 
zusammengeschlossen. 


Die Endochromozentren und ,,Riesenchromosomen“ finden sich 
stets in haploider Zahl gemaé&B der Ausgangssituation in den Antipoden. 
Sie setzen sich aus den endomitotisch entstandenen Tochterchromosomen 
zusammen. Diese sind in den Endochromozentren an der Spindelansatz- 
stelle oder in proximalen, wahrscheinlich leicht heterochromatischen 
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Teilen vereinigt und spreizen im tibrigen; in den ,,Riesenchromosomen“ 
bilden sie kabelartige Aggregate. 

In manchen Ruhekernen mit Endochromozentren sind die Chromo- 
somen nach Art einer friihen mitotischen Prophase spiralisiert. 

Von welchen Umstiinden die Ausbildung der bestimmten verschieden- 
artigen Kernstrukturen abhiangt, ist nicht bekannt. 

Die Haufigkeit der Kerne mit ,,Riesenchromosomen“ war bei allen 
Arten sehr gering; sie fanden sich bei Aconitum neomontanum — wahr- 
scheinlich, weil nur wenig Material zur Verfiigung stand — iiberhaupt 
nicht und nur bei A. variegatum relativ haufiger als bei den anderen 
Arten. 

Bei A. variegatum laBt sich ein SAT-,,Riesenchromosom“ mit einem 
mitotischen SAT-Chromosom homologisieren und in mehreren Anti- 
podenkernen an Hand bestimmter Baueigentiimlichkeiten wieder- 
erkennen. 

Bei dieser Art zeigt sich im kompakten sowie im lockerer gebauten 
Heterochromatin eine Tendenz zur Bildung von Querreihen und nicht 
ganz regelmaBigen Scheiben aus gleichartigen Chromomeren oder Sam- 
melchromomeren. Im Euchromatin fehlen dagegen Anzeichen einer 
Scheibenbildung. 

Das Langenverhaltnis von mitotischen Metaphasechromosomen zu 
,,Riesenchromosomen‘ betragt schitzungsweise 1:10. 

Auch bei Delphinium werden nach Stichproben an D. ajacis und 
einer Gartenform die Antipodenkerne hoch endopolyploid und bilden 
sich Endochromozentren nach dem Muster von Papaver und Aconitum 
aus. 
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Introduction 

The size of chromosomes has been of sporadic interest during the 
past 50 years, but a detailed analysis of the factors that are involved in 
its determination has only rarely been attempted. Embryologists 
frequently noted that the chromosomes of various types of cells differed 
considerably in their dimensions during development, and in a few 
instances an explanation was suggested. Thus ErpMann (1908) found 
that the chromosomes of echinoderm embryos developing at subnormal _ 
temperatures tend to be larger than those of embryos which develop 
at a high temperature, and suggested that in the latter case cell divi- 
sions succeed each other so rapidly that the chromosomes do not regain 
their full size before the next mitosis occurs; HancE (1926) found that 
in tissue cultures of chick embryos the chromosomes are larger than in 
corresponding cells growing normally in the body and he ascribed the 
increased size to the more readily available nutritive materials in the 
culture medium. It is not necessary to discuss such suggestions at length; 
they have in commonthe assumption that the total mass of a chromosome 
may be increased or decreased depending on environmental conditions. 

But with the growing conviction of the cytogeneticist that the 
physical basis of heredity is the same in all the normal cells of an orga- 
nism, such a concept was gradually abandoned. Instead, the size 
variations of homologous chromosomes were ascribed chiefly to different 
degrees of tightness in the coiling of the chromosome. This concept has 
been strengthened in recent years by the cytochemical finding that 
desoxyribose nuclei acid (DNA), which is intimately linked with genic 
action, is relatively constant in amount for most of the nuclei of a 
species—with the exceptions that naturally occur in cells where DNA 
is broken down in the formation of other substances, and such special 
instances of its extrachromosomal occurrence as Sticw (1954) and 
BAYREUTHER (1956) have reported. 


1 To Professor J. SEILER — fellow angler and fellow cytologist — on the occasion 
of his seventieth birthday. 
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Doubts that coiling alone is accountable for size variations in chro- 
mosomes have nevertheless been expressed and have been given validity 
by discoveries such as those of GzrTLER. Thus he found (GxrruEr, 1940) 
that in Rhoeo the chromosomes in certain tissues have about four 
times the volume of corresponding chromosomes in other tissues. Since 
the cytological evidence strongly indicates that this size difference is 
not due to differential coiling alone, GrrTLER concluded that an actual 
increas ein chromosomal substance is involved — through a multiplication 
of the number of chromonemata. That the giant chromosomes of 
Diptera are similarly polytene or multistranded was of course already 
recognized by Herrz and BavER (1933) and ParnTER (1933). In the 
most recent review of the subject of endomitosis (GzrITLER, 1953) the 
implications of these and many similar findings are critically considered 
and *’: may well be accepted that polyteny has often been an important 
factor in the determination of the size of chromosomes as well as in 
their physiological aspects. 

It seems safe to assume that DNA is ordinarily restricted to the 
chromosomes and is one of their constant constituents. Therefore 
polyteny should be readily recognizable through the measurement of 
nuclear DNA — in cases where the chromosome number and configura- 
tion are known. It should not, however, be forgotten that such measure- 
ments do not reflect all the factors determining chromosome size. While 
certain proteins are closely linked to DNA and may be expected to 
show a corresponding constancy it is possible that other chromosomal 
substances — such as different proteins and RNA — may vary inde- 
pendently and thus affect the dimensions of the chromosome. 

Such variation may be reflected in certain instances where closely 
related species exhibit great differences in the volume of their chromo- 
somes (BLACKBURN, 1933). But differential polyteny may also have 
been a factor when, as we have pointed out in a previous paper (SCHRA- 
DER and Huaues-ScHRADER, 1956) closely related species whose chromo- 
some complements show no evidence of revolutionary changes in number 
and structure are nevertheless distinguished by extreme differences in 
nuclear content of DNA. With this problem in mind, a comparative 
study of chromosome size and DNA content was undertaken in a series 
of closely related Hemiptera, all belonging to the single Tribe Penta- 
tomint. 

Material and methods 

In the Order Hemiptera (Heteroptera) KirKaLpy (1909) recognizes 
26 Families. Although there is at present no general agreement on the 
status of a few of these, no such doubts exist concerning the Family 
Pentatomidae. This Family is divided into 9 Subfamilies including that 
of the Pentatominae, and this in turn is composed of 10 Tribes. We are 
here concerned solely with members of the Tribe Pentatomini. 
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The species were selected more or less at random as the exigencies 
of collecting dictated. They may be listed, with the region of collection, 
as follows: 


Acrosternum marginatum. ....... Trinidad 
Huschistus obscurus .........- Florida 
Husehias OfaseNe SE eG Florida 
COCMNR GOUIUB. 6. 6.55 sa Fa horns ec ttese 1 O2$ New Jersey 
Arvelius albopunctatus ......... Costa Rica 
LOne Tags ost, ee Panama 
Mormedia leigens °° 3.9. Ss Rigece. se Delaware 
Murgantia histrionica .. 2... 1... North Carolina 
Peribalus imbolarius. ......... New Jersey 
Trichopepla semivitiata. ........ New Jersey 
Thyanta pseudocasta. . ........ Florida 


The testes, in all cases, were fixed in Carnoy’s fluid (1 acetic acid: 3 absolute 
alcohol). This fixation is well adapted for cytophotometric procedures, but is not as 
favorable for cytological study as such fluids as those of Flemming and Sanfelice. 
For the sake of uniformity all cytological observations were also made on Carnoy- 
fixed material, and, with a few exceptions in the case of spermatogonial chromo- 
somes (Loxa flavicollis and Thyanta pseudocasta), all drawings were made from 
Feulgen preparations. It should be remembered in this connection that even the 
most careful camera lucida drawing is somewhat of an approximation, and should 
be used with some reserve in cases where small differences in size are under con- 
sideration. No spermatagonial figures of T'richopepla can be given, since only 
autumnal specimen in which there is little or no mitotic activity were available for 
study. The Feulgen procedure followed was that of Stowell, with hydrolysis of 
10 minutes in Normal HCl at 60° C. 

Cytophotometric determinations of the relative amount of DNA-Feulgen in 
individual nuclei were made by the PoLtisteR-Ris method (1947) and with the 
apparatus described by ANSLEY (1954). The nuclei measured were primary sper- 
matocytes in the confused stage, in which both the sphericity and the pattern of 
chromatin distribution are favorable for photometry, and closely similar in all the 
species studied. Sections of the testes to be compared were mounted and stained 
together, on as few slides as possible. Each slide also carried sections from a single 
mantid testis which was used as a standard to evaluate any differences in staining 
among the preparations used. The extinction of the cytoplasm adjacent to the 
nuclei measured, and of nuclei in non-hydrolyzed control slides, was measured 
and found negligible. Since, in addition, the DNA values of the standard on all 
the slides used were practically identical, no correction of the data either for cyto- 
plasmic absorption or for slide differences was necessary. The same standard was 
used and gave identical values, as in our previous work on Thyanta (SCHRADER and 
Hucues-ScHRaDER, 1956). The data of the 2 studies are thus directly comparable, 
and in Figs. 1 and 2 certain data on Thyanta and Arvelius are reproduced from 
the earlier paper. The DNA determinations were made by the ,,plug‘‘ method, 
in which the transmission through a central cylindrical core of the nucleus is 
measured. Plug size was so adjusted in each case that the volume of the plug 
represented from 70% to 95% of the nuclear volume. 

We are indebted to Professor HERBERT Ruckss, American Museum of Natural 
History, New York, and to Dr. R. I. Samer, U.S. National Museum, Washington, 
D. ©., for aid in the identification of the specimen. The investigation was supported 
in part by grant R G—4370 from the U.S. Public Health Service. 

10* 
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Cytophotometry of DNA 
Cytophotometric determinations of the relative amount of DNA in 
spermatocyte nuclei at the confused stage of meiotic prophase were 
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Fig. 1. DNA content of spermatocyte nuclei (confused stage) in 11 species of Pentatomini. 
N = number of nuclei measured 


made for each of the 11 species, representing 10 genera, of the Penta- 
tomini listed in the preceding section. Such measurements disclose a 
well delimited range of values characteristic of each species; for the sake 
of brevity we shall refer to the mean amount of DNA per nucleus, 
expressed in arbitrary units, as the ,,DNA value“ of the species. The 
results are presented in Figure 1, as histograms in which the amount of 
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DNA in individual nuclei is plotted against the number of nuclei mea- 
sured. The histograms are arranged in descending order of the DNA 
values of the different species, with the histograms of the right half of 
the figure following those of the left. This order is violated by the histo- 
gram of Luschistus obscurus, which is superimposed on that of EZ. crassus 
to facilitate intergeneric comparison. : 

These 11 species of Pentatomini show a wide variation in DNA values, 
ranging from a low of 0.94 in Thyanta pseudocasta to a high of 3.13 in 
Acrosternum. Fig. 2 brings together for ready comparison the mean 
DNA values of these species together with those of 5 additional Thyanta 
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Fig. 2. Distribution (logarithmic scale) of mean DNA valnes of 16 species of Pentatomini. 

From 0.89 to 1.10 = 6 sp of Thy ; thence in ascending order of DNA values = 

Trichopepla; Peribalus; Murgantia; Arvelius; Mormidea; ioxa; Euschistus crassus; Coenus; 
Euschistus obscurus; and at 3.13 — Acrosternum 





species previously studied (ScHRADER and HuGuzs-ScuraDER, 1956). 
The genus Thyanta, with an average DNA value of 0.97 for the 6 species, 
is seen to be widely separated from the majority of the group, whose 
DNA values range from 1.69 to 2.58. At the other extreme, Acro- 
sternum, with a DNA value of 3.13 also shows a distinct separation from 
the majority group. Thus, while the generic DNA value for Thyanta 
js approximately 1.0, the average of the mean values for the middle, 
major group is 2.16. This relationship supports the hypothesis—tenta- 
tively proposed in our 1956 paper on the basis of a comparison between 
Thyanta and Arvelius—that the evolution of the genus Thyanta has in- 
volved a reduction in the polyteny of the chromosomes to1/, that charac- 
teristic for the Tribe. If the DNA value of Thyanta represents appro- 
ximately half of the ancestral norm, then such genera as Peribalus, 
Murgantia, Arvelius and Mormidia have retained close to the basic 
amount. The extent of the divergence from the postulated tribal norm 
is clearer if expressed as ratios between the mean DNA value of each 
of the included species and the mean value of Thyanta: the ratios range 
from 0.55 in Trichopepla to 0.36 in Huschistus obscurus. 

The ratio between Acrosternum and Thyanta is 0.30. Whether or 
not Acrosternum is to be regarded as an extreme variant of the tribal 
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norm represented by the large middle group of genera is not at present 
clear. Preliminary measurements in some closely related species of the 
Acrosternum-Nezara complex—not directly comparable with the present 
data due to differences in fixation—suggest that Acrosternum marginatum 
is a low variant in a still higher class of multiple DNA values. The 
species involved are largely tropical in distribution and the analysis of 
this group must wait on further field work. 

For 2 of the genera included in this study, data on more than one 
species are now at hand. The 6 species of T’hyanta previously analyzed 
range in mean DNA values from 0.89 to 1.10 (Fig. 2). In Huschistus 
crassus and EH. obscurus the mean values are 2.32 and 2.58 respectively 
(Fig. 1). The DNA value of LZ. crassus, while significantly lower than 
that of EH. obscurus, is still slightly higher than the postulated tribal 
norm; this is of interest as indicating that structural rearrangements 
involving duplication of chromosome material have occurred in F. ob- 
scurus, or in the ancestral complement of the genus Huschistus. Possible 
correlations of the DNA data with the chromosomal cytology of all the 
species studied are discussed in the following section. 


Cytology 

In discussing the chromosomal cytology of the Hemiptera here 
concerned, it should be stressed that we are dealing with forms that are 
closely related and show considerable uniformity in their anatomy and 
external structure. All 11 species, as noted above, are members of the 
Tribe Pentatomini. 

The morphological uniformity that obtains in this Tribe is paralleled 
by the similarity of the chromosomal configuration that characterizes a 
predominant majority of its species. Information as to chromosome 
number and meiotic behavior is now available for a considerable number 
of the Pentatomini: Maxrno (1951) lists such data for 68 species, and 
though his list includes 2 duplications it also has at least 2 omissions. 
Since then, Manna (1951) has reported on 12 additional species which, 
together with scattered reports by other authors as well as unpublished 
findings by one of us (F. S.), easily raises the total number of Penta- 
tomini on which we have chromosomal data to 90. 

Of these species 75 have a diploid complement of 14 chromosomes, 
comprising 6 pairs of autosomes and 2 sex chromosomes. The 15 species 
which deviate from this complement may have their diploid chromosome 
numbers listed as follows: 6 (1 species); 10 (1 species); 12 (1 species); 
16 (9 species); 20 (1 species); 26 (1 species); and 28 (1 species). The 
numbers 6 (Rhytidolomia senilis, SouHRADER, 1940), and 12 (Foor and 
SrrRoBELL, 1912 and present paper) obviously resulted from fusion pro- 
cesses that, occurred in an original set of 14 chromosomes. In the last 
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named species such fusion evidently involved 2 pairs of the largest 
autosomes (Fig. 3), whereas in Rhytidolomia sex chromosomes as well as 
autosomes participated. The number 16 does not have a similarly obvious 
derivation, but in at least 2 of the species, Thyanta custator and 7’. pallido- 
virens, the DNA values suggest a fragmentation in one pair of auto- 
somes of the basic complement (ScHRADER and HucHeEs-ScHRADER, 
1956). The number 28 which is encountered in Thyanta calceata has 
possibly been derived from the basic set of 14 by a permanent separation 
of the chromatids (SCHRADER and HucuHEs-ScHRADER, 1956). The re- 
maining species, with 10, 20 (ScHRADER, unpublished) and 26, have not 
been studied with reference to their derivation and thus represent the 
only exceptional species for which plausible evidence of their chromo- 
somal evolution is not available. 

The meiotic configurations of chromosomes in the species of this 
Tribe are again markedly uniform. With considerable frequency the 
first meiotic metaphase of the male shows a ring of autosomal bivalents 
with the unpaired X and Y in the middle. Such an arrangement, how- 
ever, is not always observed, and exceptions seem to become more fre- 
quent in cases where the nuclei and cells are unusually large, as in 
Acrosternum. A much greater regularity prevails in the second meiotic 
metaphase; here, in a predominant number of species, the autosomes 
form a circle around the X and Y which always take a tandem position 
in the long axis of the spindle and there undergo ,,touch and go“ pairing. 
In all known cases it is the second division that is reductional for the sex 
chromosomes (Figs. 3 and 4). 

In some of the 11 species, size differences between the chromosomes 
of a complement are not marked. Usually, however, one pair of auto- 
somes is distinctly larger than the rest, and this is followed, in order of 
size, by 4 pairs that in several of the species are indistinguishable from 
each other. In the great majority of the species the last pair of auto- 
somes is recognizably the smallest and very close to the X in its dimen- 
sions, whereas the Y is the smallest of the complement in all 11 species. 
Indeed the case of Nezara (Acrosternum) hilaris reported by WILSON 
(1905), in which the Y is not readily identifiable in this way, is the only 
exception known among all the Pentatomini. 

Although the condensed form of the meiotic metaphase chromosomes 
makes it difficult to detect small differences of size, they have been 
chosen as a standard for comparisons because they are less subject to 
variation from one individual to another of a given species. Spermato- 
gonial chromosomes would be more favorable for questions pertaining 
to size were it not for the fact that they are subject to marked alterations 
in succeeding spermatogonial divisions; they are distinctly larger in 
early than they are in later cell generations. In some species their shape 
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Fig. 3 and 4, First meiotic metaphase, Second meiotic metaphase, and spermatogonial 
metaphase in eleven species of Pentatomini. No spermatogonial metaphases available in 
Trichopepla 


may also be altered, and these various changes do not run a strictly 
parallel course in the different species. However, within a given com- 
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pisses the spermatogonia furnish an excellent basis for a comparison 
of size and shape of the constituent chromosomes, and drawings of them 
have therefore been included in Figures 3 and 4. In accordance with 
what has just been said it must be emphasized that these are not derived 
from corresponding cell generations in the various species and, unlike the 
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spermatocyte chromosomes, cannot be used in comparing chromosome 
size from one species to another. 

It will be seen that in 2 of the species the meiotic chromosomes are 
notably distinguished by size (Figs. 3 and 4). There is no question that 
in Acrosternum they are markedly larger than in the other 10 species, 
whereas those of Thyanta are much the smallest. As a matter of fact, 
in these 2 species the valid size difference extends to the spermatogonia ; 
none of the spermatogonial divisions of the other ten species ever show 
chromosomes as large as those of the first three spermatogonial cell 
generations of Acrosternum. And on the other hand, the largest spermato- 
gonial chromosomes of T'hyanta are distinctly smaller than are those 
of the later divisions in any other species. It should be noted that these 
are over-all size differences; the chromosomes of Acrosternum are su- 
perior in both length and diameter, and those of T’hyanta are smaller 
in both dimensions. 

Between Acrosternum and Thyanta, the 9 other species form an inter- 
mediate group as judged by the size of the meiotic chromosomes. Within 
this group, the chromosomes of T'richopepla and Peribalus are smaller 
than those of Coenus and Huschistus, but the difference is not striking. 

A reference to the DNA determinations (Fig. 1) will show that the 
marked distinction in size between the chromosomes of Acrosternum and 
those of Thyanta is paralleled by the DNA values of the two species. 
A direct correlation between chromosome size and DNA value is not so 
obvious in the other 9 species, for though these show relatively small — 
or in some cases no — difference in chromosome size, the DNA values 
may differ considerably. But despite this lower degree of correlation 
of the two factors within the middle group, reference to Fig. 2 will 
show that not only in chromosome size, but also in DNA value, is its 
lowest ranking member (T'richopepla) separated by a wide gap from 
the tribal minimum represented by Thyanta. A second disproportionally 
large gap similarly separates the highest member of the middle group 
(Euschistus obscurus) from the maximum represented by Acrosternums. 
In short, there is here some evidence that we are dealing with 3 classes 
of DNA values even though these are not so clearly expressed as is the 
grouping into 3 classes of size in the meiotic chromosomes. 

In evaluating this evidence it should, however, be considered that 
the determination of chromosome size may hinge on several factors. 
Whereas the amount of DNA may be considered constant for the meiotic 
chromosomes of a given species the cytological dimensions are readily 
affected by the degree of coiling, and may further be influenced by 
constituents other than DNA. It is conceivable that RNA and certain 
chromosomal proteins may under different conditions vary independently 
of DNA and thus affect the visible size of the chromosome. We are here 
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confronted with difficulties which are all too familiar to those who have 
undertaken the analysis of the giant chromosomes of Diptera. It is now 
clear that such chromosomes owe their immense thickness primarily to 
polyteny, but why this should be correlated with greatly increased 
length is not obvious—just as it is not clear why the chromosomes of 
Acrosternum are both longer and thicker than those of the other species. 
Explanations have of course been attethpted (e. g. CasPERssON, 1950), 
but a certain amount of reserve would seem to be indicated until our 
information about chromosome structure has passed beyond the largely 
speculative concepts that characterize it at present. 


Acrosternum 0a 
DNA = 3.13 = 2.27 = 2.24 = 0.94 


Fig. 5. Outline drawings from photographs of 4 characteristic species of Pentatomini, 
together with their DNA values 


Despite these difficulties certain conclusions seem justified for these 
11 species of Pentatomini: (1) Though the essential chromosome number 
and meiotic configuration are identical in all these species, the DNA 
values differ widely. (2) Both in chromosome size and DNA values the 
* maximum and minimum categories are well demarcated from a large 
middle group of intermediate values. 


Finally, it may not be amiss to mention here a belief, frequently held 
among workers on pentatomid chromosomes, that there is some cor- 
relation between the body size attained by a species and the size of its 
chromosomes. It will be seen in Fig. 5 that this generalization does 
not hold; Mormidia, which is easily the smallest pentatomid in north 
eastern America, has chromosomes that closely approximate those of the 
largest of our 11 species, Zozxa, in size (Fig. 4), and almost duplicate 
them in DNA content (Fig. 1). It may be that the old belief arose because 
of differences in the size of nuclei rather of chromosomes, but even that 
aspect as evaluated in the male germ cells of the different species does 
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not offer consistent support for the idea. The nuclear volume of the 
spermatocyte of Mormidia exceeds that of 3 other species to which it is 
inferior in body size. 

Discussion 

The Tribe Pentatomini presents some contrasting aspects to the 
student of evolution. In both external and internal morphology the 
species that compose it are surprisingly uniform. There is considerable 
diversification in colors and color patterns as well as in size (Fig. 5), but 
the essential structures are subject to relatively little variation. This 
uniformity extends even to the cytology of the Trike; the number of 
chromosomes is identical for the great majority of the species and they 
even conform to what might be called a standard pattern in their meiotic 
behavior. This is a matter of some surprise for these chromosomes all 
have a diffuse kinetochore which might be expected to offer less dif- 
ficulty to the establishment of new numbers and configurations through 
translocation, fragmentation and fusion than is the case with chromo- 
somes having a localized kinetochore. Despite this conservatism, evo- 
lutionary forces have given rise to a great number of species. KiRKALDY 
listed 254 genera and 1289 species in 1909, and since then a very con- 
siderable number of additional species has been recorded. Most assuredly 
the future will reveal many more, especially from the tropics, and it 
may be stated with confidence that hitherto there has been no tendency 
toward “splitting” on the part of taxonomists to produce these numbers. 
The other Tribes of the Subfamily include a much smaller number of 
species, and even in the next most numerous (the Hdessini) KiRKALDY 
listed only 251. Although this multiplicity is not reflected by variations 
in chromosomal configuration and number, it does have a parallel in the 
DNA values which characterize the various species. This in itself is not 
surprising, since it is now clear that DNA is fundamentally concerned 
in the mechanism of heredity. But when, as in the Pentatomini, extreme 
diversification in DNA values and multiplicity of species are combined 
with constancy in chromosome number and uniformity of chromosome 
complement, new problems are posed. 

One of these, of necessity, involves the fundamental structure of the 
chromosome. Although the evidence is in part indirect there is at 
present what might be called a majority agreement that at the light- 
microscope level each chromosome is composed of more than 2 strands 
throughout the mitotic cycle. It is further highly probable that these 
cytologically demonstrable strands are themselves compounded of 
submicroscopic threads, and that DNA is an integral structural compo- 
nent of such ultimate units. Synchrony in the replication of the strands, 
as of the chromosomes of one complement, is usually assumed, although 
a measure of variability especially at the chromosome level seems not 
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unlikely. This interdependence of DNA synthesis and the replication 
of the unit strands of the chromosome is attested by the now extensive 
body of data demonstrating a quantitative relationship between the 
number of haploid sets of chromosomes and the total amount of DNA 
in the nucleus (reviews in Swirt, 1953; LEUCHTENBERGER, 1954). Of 
this evidence the most pertinent to our problem is the demonstration 
that the DNA content of the nucleus increases proportionally with 
ascending levels—not only of polyploidy where the entire complement of 
chromosomes is duplicated (Swirr, 1950 and others) — but also with as- 
cending levels of polyteny, in which the number of the constituent 
strands of the individual chromosomes is doubled (KuRNIcK and HErs- 
KowlTz, 1952; Swirt and Rascu, 1954). 

It should be emphasized however that this concept of DNA syn- 
thesis as restricted to the replication of the unit strands of the chromo- 
some cannot assume too rigid a form. The duplication of a submicro- 
scopic strand involving all its structural components is basic to any 
hypothesis involving the role of polyteny in evolution, and we have 
assumed its general validity in our endeavor to elucidate the chromc- 
somal relationship of various Pentatomini. But there is on record a 
growing number of cases in which extrachromosomal DNA is to be found 
in the nucleus and, in some of these, it appears to serve a definite func- 
tion in the metabolism of the cell (BauzR, 1931; SPaRRow and Hammonp, 
1947; ScHRADER and LEUCHTENBERGER, 1952; Sticu, 1954; and others). 
Especially significant is BAYREUTHERs (1956) analysis of the oogenesis 
of Tipulidae, for here such DNA is definitely shown to take its origin 
from the chromosomes. Moreover BAYREUTHER demonstrates that the 
process is intimately and specifically associated with heterochromatin 
in these Tipulidae, and this is especially convincing when it is restricted 
to the heterochromatic region of an otherwise euchromatic chromosome. 
In this case it is difficult to escape the conclusion that the duplication 
of an entire unit strand of the chromosome is not always involved in 
DNA synthesis. Such cases may be exceptional, but that they basi- 
cally affect current interpretations of chromosome structure and phy- 
siology need hardly be said. When, however, we are confronted with 
approximate multiples in the DNA content of different nuclei in a given 
tissue, an interpretation based on the replication of the constituent 
strands of the chromosomes to produce different levels of polyploidy or 
of polyteny is certainly indicated. 

Furthermore, male germ cells may be expected to be relatively free 
from variation in DNA content associated with special physiological 
functions—to be stripped down, so to speak, to the minimum consistent 
with hereditary transmission. It therefore seems justified to use the 
mean DNA content of such cells as a species characteristic. Evidence 
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of multiple classes in the DNA values of closely related species whose 
chromosome number is identical may then logically be interpreted in 
terms of different levels of polyteny. 

Just this sort of evidence for the evolutionary significance of dif- 
ferential polyteny is afforded by the cytological and cytophotometric 
findings reported in the present paper as well as in an earlier study 
(ScHRADER and HuGHES-SCHRADER, 1956). These findings strongly 
suggest the existence of at least 3 levels of polyteny inthe chromosomes of 
different species of Pentatomini. For one pentatomine genus—Thyanta— 
we have shown that the mean nuclear content of DNA as determined 
in male germ cells of 6 species varies surprisingly little. Yet in one of 
these species, 7’. calceata, the number of autosomes has been doubled 
while the DNA value remains the same as in congeneric species which 
retain the basic tribal chromosome number. These ratios — 2:1 in chro- 
mosome number coupled with 1:1 in DNA — occurring in closely related 
species are most simply explained on the basis of differential polyteny, 
whereby in 7’. calceata the basic number of chromonemata per chromosome 
has been reduced to one-half that in congeneric species. The existence 
of still a third level of polyteny among the Pentatomini appears probable, 
since the mean DNA value for the genus Thyanta proves to be appro- 
ximately one-half of the tribal norm. ‘The evidence here, as would be 
expected on an inter-generic comparison, is less conclusive than was 
the case for 2 levels of polyteny in different species within the genus 
Thyanta. This is evident in the rather wide range in mean DNA values 
of the 9 other genera studied. But since in a majority of these genera 
the DNA value closely approximates twice that of Thyanta, a tribal 
norm of at least that magnitude seems indicated. Further, since the 
chromosome number has, with very few exceptions, remained unchanged 
both in species with the reduced DNA value and in those with the tribal 
norm, different levels of polyteny are again indicated. If this interpre- 
tation is correct the level of polyteny has been twice reduced during the 
chromosomal evolution of the Pentatomini — once in the ancestral stock 
of the genus Thyanta, and again in the species T'hyanta calceala. In the 
latter case reduction in polyteny has involved no change in DNA value, 
since it has been coupled with a doubling of the chromosome number 
such as would follow a separation of the 2 chromatids of each chromosome 
and the establishment of complete chromatid autonomy. That a fourth 
level of polyteny, double the tribal norm, has become established within 
this Tribe is suggested by our preliminary observations on species of the 
Acrosternum-Nezara complex, but discussion must be deferred until 
more critical data are available. 

In evaluating this evidence for differential polyteny in the chromo- 
somal evolution of the Pentatomini the probable involvement of other 
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factors contributory to the variation in DNA values must be sonsidered. 
Duplications and deletions, differential heterochromatinization, changes 
in polyteny among the chromosomes of one complement, may be ex- 
pected one or severally to have modified the DNA value of the ancestral 
complement. At the tribal, or even at the species level ,no very close 
approximation of the multiple DNA values brought about by differen- 
tial polyteny is to be expected. It can be said at the outset that the 
comparative cytology of the various species concerned gives no evidence 
whatsoever of a differential polyteny among the chromosomes of any 
one complement, nor are there any marked interspecific differences 
in heterochromatin. Furthermore, in those few species in which gross 
structural rearrangements of the chromosomal material have altered 
chromosome number there has occurred no associated change in DNA 
value which approaches in magnitude the 2-fold difference which sepa- 
rates Thyanta from the majority of the Tribe. Finally, we have shown 
a general correspondence between chromosome size and DNA value 
which is the more significant in view of the remarkable uniformity of the 
chromosome complement both in number and general configuration in 
all the species concerned. Granted that neither the cytological nor the 
cytophotometric evidence is — or could be expected to be — conclusive, 
they jointly support the thesis that differential polyteny has been a 
factor in the evolutionary diversification of the Pentatomint. 

A role for polyteny in the evolution of chromosomal systems, sug- 
gested by Mirsky and Ris (1951) in connection with their DNA deter- 
minations in various animals, and considered by us as an explanation 
of the chromosomal constitution of certain species of Thyanta (SCHRADER 
and Huaues-ScuraDEr, 1956), has also been broached by DaRLINGTON 
(1955) in a recent theoretical discussion. However, the case of Litur- 
gousa, cited by DaRLINGTON as an example of change in polyteny, is 
not well-chosen; the chromosome numbers of 17 and 33 which charac- 
terize L.maya and L.cursor respectively are more probably attri- 
butable to structural changes exemplifying ‘“Robertson’s Law”. This 
is the more likely since congeneric species with the intermediate numbers 
of 21 and 23 are known, which points to a high frequency of structural 
rearrangements affecting chromosome number in the evolution of this 
genus. The fact that the 17 chromosomes of L. maya carry approxi- 
mately the same amount of DNA as do the 33 chromosomes of L. cursor 
does not necessarily connote that the latter have only half the valence 
of the former — in terms of polyteny. Instead, the comparative cytology 
(HuauEs-ScuraDER, 1953) indicates that the 2 species are equivalent 
with respect to a basic number of chromosome arms—a relationship only 
partially masked by shifts in the position of the kinetochore in several 
of the Z. cursor chromosomes. To rely on chromosome number without 
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reference to their structure is, as MatrHry (1953) has pointed out, not 
altogether a safe proceeding. 

Differential polyteny may well represent an evolutionary mechanism 
of considerable importance. Changes in polyteny, and its stabilization 
at different levels in different somatic tissues, have occurred in a variety 
of organisms, and are best exemplified perhaps in the wide range of 
grades of polyteny which characterize different organs of certain Diptera 
(cf. BEERMANN 1952). The shift from one valence to another seems to 
pose no great difficulty and there is no reason to doubt that it may 
occur in germ cells as well as elsewhere. Assuming that the genetic 
basis for its transmission can be acquired, its evolutionary potentiality 
is manifestly great. 

Summary 

1. The Pentatomini, which constitute a single Tribe within one of the 
Subfamilies of the hemipteran Family Pentatomidae, include an un- 
usually large number of species. Though these species vary considerably 
in their size and color, they are very uniform in their essential external 
and internal morphology. 

2. Uniformity also characterizes such features in the Tribe as the 
chromosome number and meiotic behavior. But in the eleven species 
here investigated, this uniformity does not extend to the DNA content 
of the male meiotic cells, as determined by Feulgen cytophotometry. 

3. The lowest DNA content is found in Thyanta which, in this respect, 
is well separated from an intermediate group whose DNA values vary 
around a mean that is roughly double the lowest amount. Some evi- 
dence is available that a still higher multiple of DNA may be represented 
in the Acrosternum-Nezara complex of species. 

4. In view of these cytochemical data, the multiplicity of species 
coupled with a striking uniformity of morphological and cytological 
features is provisionally explained on the basis of varying polyteny. 
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A. Einleitung 

Die friiheren Untersuchungen iiber die Chiasmenverteilung bei 
Oenothera (HARTE 1953, 1954a, b) erméglichten eine Analyse der Varia- 
bilitaét, die durch verschiedene Faktoren, wie Unterschiede zwischen den 
Pflanzen, zwischen verschiedenen Teilen der Pflanzen und durch AuBen- 
einfliisse zustande kommt. Sie muBten aber in wichtigen Punkten un- 
vollstindig bleiben, weil einmal die Chromosomen von Oenothera nicht 
zu unterscheiden sind und Differenzen der Chiasmenhiufigkeit daher 
teilweise direkt erfaBt, zum gréBten Teil aber nur erschlossen werden 
kénnen, und zym anderen deshalb, weil nicht die Anzahl der urspriing- 
lich angelegten Chiasmen:beobachtet wird, sondern nur die in der Dia- 
kinese noch vorhandenen Endchiasmen. Die Untersuchung befaBte sich 
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also nicht mit der Anzahi der Chiasmen, sondern mit der Anzahl der 
Chromosomenarme, die mindestens ein Chiasma gebildet hatten. Das 
vorliegende Material von Paeonia bleibt in einem Punkt hinter dem von 
Oenothera zuriick, indem eine Zerlegung der Ursachen der Variabilitat 
in solche, die auf die ganze Pflanze und andere, die nur auf Teile davon 
einwirken, nicht méglich ist. In einem anderen Punkt aber ist ein 
wesentlicher Vorteil gegeben, weil die Chromosomen morphologisch zu 
unterscheiden sind und die Chiasmen bis in die Metaphase erhalten 
bleiben und erst im Verlauf der spiten Metaphase und Anaphase termi- 
nalisieren, so daB die Anzahl der angelegten Chiasmen festgestellt und 
ihre Verteilung analysiert werden kann. Hierdurch wird es méglich, die 
Frage anzugehen, ob die Festlegung der Zahl der Chiasmen und ihrer 
Verteilung im Kern ein entwicklungsphysiologisch einheitlicher Vorgang 
ist, der durch einen einzigen Determinationsschritt bestimmt wird, oder 
ob es sich um ein komplexes Geschehen handelt, das in mehrere Teil- 
schritte zu zerlegen ist, von denen jeder einen selbsténdigen Entwick- 
lungsvorgang darstellt. 


B. Material und Methode 

Das Versuchsmaterial, Knospen von Paeonia tenuifolia, stammte aus dem 
Botanischen Garten Freiburg i. Br. Fiir die Uberlassung des Materials sei Herrn 
Prof. Dr. F. OEHLKERS auch an dieser Stelle bestens gedankt. Die Knospen 
wurden sofort nach der Entnahme von der Pflanze von den Kelchblattern befreit 
und als Ganzes fixiert (Kontrollfixierungen). Fir Versuche wurden die Inflores- 
zenzen 15cm lang abgeschnitten und in kleinen Kolben mit Leitungswasser fir 
24 Std in die Kaltekammer des Freiburger Botanischen Instituts gestellt, dann 
wie oben prapariert und fixiert. Als Fixiergemisch diente Alkohol-Eisessig 3:1 mit 
einem Zusatz von 1 Tropfen Karmin-Essigsiure auf 10cm*. Die Farbung erfolgte 
mit Karminessigsiure, in der die Antheren einzeln fiir einige Stunden (bis zu 24 Std) 
lagen, dann Kochen in einem Tropfen frischer Karminlésung und Verarbeitung 
zu Quetschpraparaten. Die beiden Loculi einer Anthere wurden vor dem Kochen 
getrennt, bei besonders groBen Antheren kénnen auBerdem noch Basis und Spitze 
eines jeden Loculus einzeln prapariert werden. 

Fiir die vorliegenden Untersuchungen wurde Material aus 4 Fixierungen (2 Feld- 
kontrollen und 2 Versuchsfixierungen) von je 1 Knospe verwendet, mit zusammen 
10 Praparaten. 














Praparat | Fixiert Bemerkungen 
I 6. 4. Garten, 1. Anthere, Loculus 1 
m | 6.4. Garten, 1. Anthere, Loculus 2 Pi 
Ill | 6.4. Garten, 2. Anthere(1 Loculus) a 
Iv | 7.4. 
V 7.4, Garten, 3 Antheren einer Knospe, je 1 Loculus 
VI | 7.4. 
VIE | 9.4.1 | 94 sta 10°, 2 Praparate desselben Loculus 
VIII | 9.4. , a 
sj i. * } 24 Std 10°, 2 Antheren einer Knospe (je 1 Loculus) 
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Versuche mit abgeschnittenen Infloreszenzen bei erhéhter Temperatur (15° 
und 20°) konnten nicht verwertet werden, da bei diesen Versuchsbedingungen die 
Meiosis so schnell zu Ende gefiihrt wurde, daB trotz einer gréBeren Anzahl von 
behandelten Infloreszenzen bereits nach einem Tag keine fiir die Chiasmenzéhlung 
geeigneten Stadien mehr zu finden waren. Eine Ausdehnung der Versuchsdauer 
bei 10° tiber mehr als 1 Tag lieferte ebenfalls kein brauchbares Material mehr. 

In allen Praparaten traten, wie immer bei Kulturformen von Paeonia, Zellen 
mit Fragmenten und Briicken auf. Fiir die Untersuchung der Chiasmenhaufigkeit 
wurden nur Zellen verwendet, in denen alle Chromosomen deutlich zu identifizieren 
waren und keinerlei Anomalien vorlagen. 

Die Zihlung der Chiasmen erfolgte in der friihen und mittleren Metaphase I. 
Praparate, in denen die Chromosomen bereits in die Chromatiden gespalten waren 
und durch eine starke Terminalisation der Chiasmen ein fortgeschrittenes Stadium 
der Metaphase anzeigten, wurden nicht ausgewertet. In der Diakinese ist die 
Insertionsstelle noch nicht eindeutig zu lokalisieren, so da8 auch dieses Stadium 

-und der Ubergang zur Metaphase ausgeschlossen werden konnten. Die Kenn- 
zeichen der ,,brauchbaren‘‘ Zellen sind danach wie folgt bestimmt: Kernmembran 
und Nucleolus aufgelést, Chromosomen in die Metaphasenplatte eingeordnet, 
Insertion deutlich feststellbar, Spaltung der Chromosomen in Chromatiden noch 
nicht oder nur an den Chiasmen sichtbar, Chiasmen nicht oder nur vereinzelt 
terminalisiert. 

In diesem Stadium sind von den 5 Chromosomenpaaren 3 eindeutig zu identi- 
fizieren. 

1. M-Chromosom, groB, mediane Insertion. 

2. Sm-Chromosom, groB, submediane Insertion. 

3. St-Chromosom, subterminale Insertion, kleinstes Chromosom des haploiden 
Satzes. 

Die beiden restlichen Chromosomen sind von mittlerer GréBe mit medianer 
Insertion, durch ihre geringere GréBe deutlich von M, durch die Lage der Insertion 
von St und Sm verschieden, aber untereinander vdllig gleich und nicht morpho- 
logisch unterscheidbar. 

Die experimentelle Behandlung der Infloreszenzen wurde vorgenommen, um 
eine mdéglichst groBe Schwankung der Chiasmenfrequenz in den Zellen zu erhalten. 


C. Versuchsergebnisse 
I. Die Chiasmenfrequenz 
a) Verteilung der Chiasmen auf die Zellen. Das Beobachtungsmaterial 

besteht aus den einzelnen Zellkernen mit je 5 Chromosomen. Fiir die 
Auswertung der Chiasmenhiufigkeit sind demnach 2 Bezugssysteme 
mdglich. Einmal kann das Chromosom als Grundlage genommen und 
die Verteilung ,,Chiasmen je Chromosom“ untersucht werden, zum an- 
deren kenn aber der Zellkern als Einheit betrachtet und die Anzahl 
,,Chiasmen je Kern“ als Beobachtungswert angesehen und bearbeitet 
werden. Im vorliegenden Fall wurde eine Kombination beider Méglich- 
keiten verwendet?. 


In Tabelle 1 ist zunachst das gesamte Material nach dem zweiten Gesichtspunkt 
geordnet. Die Chiasmenhiufigkeit schwankt zwischen 4 und 14 Chiasmen je Kern, 


1 Der landwirtschaftlich-technischen Assistentin Fraulein Hemoart Griz- 
MACHER danke ich fiir ihre Hilfe bei der Auswertung der Protokolle und der Durch- 
fiihrung der Berechnungen. 
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Tabelle 1. Chiasmenhdufigkeit bet Paeonia tenuifolia in 10 Préparaten von PMZ 






























































in mittlerer Metaphase 
Haufigkeit der Zellen mit z-Chiasmen Anzahl 
Praéparat der Zellen 
a=4 |2=5|2=6\2=7\|2=8|/2=9|/ 2=10|2=11|2=12|2=13|2=14 n 

1 — |— 6 | 10 | 26 31 | 17] 11 1 1} — 102 

II 1 3 6 | 17 | 12 9 2;—/]/—|]— 50 

Ill — |— 5 6 7) 11] 11 6 3) 1] — 50 

IV 1 1 2/10 4) 32] 12| 14] 14 8 1 99 

V — |}—]—/10 5 7 7 5 2;—|]— 36 

VI — |j—|]—|— 3 7 4 4 2;—-—-]— 20 

VII 1 | — 2 6 | 13 | 10 6 5 1 1}; — 45 

VIII — |—|]—)] 10] 15] 14) ll 4 1j—|] — 55 

Ix — 1 5 | 13 | 10 | 23 | 14 4 2 2;— 74 

x — |— 1|— 3 3 4 5 1|;—/]— 17 

> 2 3 | 24 | 71 {102 |150 | 95 | 60 | 27) 13 1 548 

Endanalyse 
F-Grenz- 
Variationsursache S.q.A. |Fr.Gr.|  s* F tar P P 
< 0,001 
GE a in ke 8 1510,6 547 2,76 
zwischen den Gruppen . 114,03 9 | 12,67 
innerhalb der Gruppen . | 1396,57 | 538 | 2,59 } 4,882 2,7 < 0,001 











mit einem Mittelwert des ganzen Materials von 9,03 Chiasmen je Kern. AuBerdem 
wurde der Mittelwert fiir jedes Praparat getrennt bestimmt. Der Vergleich dieser 
Zahlen mit dem ¢-Test unter Verwendung ihrer mittleren Fehler zeigt, da8 vor 
allem die Praparate IV und VI (vom 7. 4.) durch eine groBe Chiasmenhaufigkeit 
auffallen. Die Differenzen zu fast allen anderen Praparaten sind gesichert. Auch 
fiir die iibrigen Vergleiche ergeben sich zum gréBten Teil sehr niedrige P-Werte. 
Eine noch scharfere Priifung ist méglich, wenn nicht die Differenzen zwischen je 
zwei Mittelwerten, sondern die Differenz eines jeden Mittels gegeniiber dem 


Tabelle 2. Chiasmen in 10 Préparaten von Paeonia tenuifolia 
Priifung der Differenzen von Mittelwert M und Streuung s der einzelnen Praparate 
gegen den Mittelwert M = 9,03 und die Streuung s = 1,66 des Gesamtmaterials. 






































porat | Mam D t P sim D t P “tr 
M|s 

I |8,83+ 0,14 | —0,20 | 1,43]0,2 —0,1 |1,41+ 0,09 | —0,25 | 2,52 0,01 5| 4 

II | 8,42+ 0,18] —0,61 |3,29] 0,001 1,31+ 0,13 | —0,35 | 2,69 0,01 1| 3 
III | 9,04+ 1,26} + 0,01 | 0,04} >0,95 1,80+- 0,18] + 0,14 | 0,77} 0,5 —0,4 7| 9 
IV | 9,80+ 0,20 | +0,77 | 3,87] <0,001 1,98+ 0,14] + 0,32 | 2,28] 0,02—0,01 |10/10 
V | 8,94+ 0,27 | —0,09 | 0,03 | >0,95 1,60—0,19 | —0,06 | 0,32] 0,8 —0,7 6| 6 
VI | 9,75+ 0,28 | + 0,72 | 2,57 | 0,02—0,01 | 1,25—0,19 | —0,41 | 2,07] 0,05—0,02 | 9/ 1 
VH | 8,71+ 0,25 | —0,32 | 1,26] 0,3 —0,2 |1,70—0,18] + 0,04 | 0,22] 0,9 —0,8 2) 8 
VIII | 8,76+.0,18 | — 0,27 | 1,54] 0,2 —0,1 }1,28—0,12} —0,38 |3,11] 0,01—0,001] 4) 2 
IX | 8,74+.0,19 | —0,29 | 1,51} 0,2 —0,1 |1,65—0,14] —0,01 | 0,07] 0,95—0,9 3| 7 
X | 9,65+ 0,37 | + 0,62 | 1,66] 0,2 —0,1 | 1,54+ 0,26] —0,12 | 0,45] 0,7 —0,5 8| 5 
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Tabelle 3. Verteilung der Chiasmen 






























































M-Chromosom Sm-Chromosom St-Chromosom 

hat Chiasmen Chiasmen Chiasmen 
olil|2]|s s{s|mjol|1{2]s{4]m]o|1 | 2 |3 | M 
T]—] 8] 35] 39/20|/—/2,70]10} 41 | 34/17|)—|1,57] 2| 57] 37] 6/1,46 
II 6| 30 ll} 3}/—/2,22] 1} 23] 23] 3)/—/1,56] 2] 22; 26/—/1,48 
III 4) 17| 24] 5|—/2,60] 7| 14|] 18/11/—/1,66] 3| 18] 27] 2/1,56 
IV |—| 4] 48] 36/10] 1/2,56] 7| 42] 33/16] 1/1,62] 3} 45] 46] 5/1,54 
Vi—| 2; 22 8} 4/—/2,39] 1} 13) 18) 4;—/1,69}]—| 21) 15)—)]1,42 
VI ji—| 3 sf 4| 6|—| 2,65 | — 56] 15 |—/}—/1,75{— 8; 11] 1/1,65 
VIET |j—/| 5] 20} 17) 3/—/2,40}] 3] 15) 19] 8/—J1,71}]=-| 17] 25] 3] 1,69 
VIII |—|—| 33] 20] 2;—/2,44] 5] 18| 26] 6/—!1,60/—| 26] 28] 1/1,55 
TX Pb 21 set Sr 10 2,58] 4) 27) 31/11] 1/1,70] 3) 27) 43) 1)1,57 
x j—| 1 3 8} 5|—1|3,00] 1 8 6| 3|—|1,59] 1 5 10 | 1) 1,65 
Dd | 1/35} 249 | 194 | 68 2,54 139 | 206 | 222 |79| 2/1,63)14| 246 | 268 | 20| 1,54 














Gesamtmittel zugrunde gelegt wird. Hierbei zeigt sich fiir die Praparate II und IV, 
daB diese extremen Abweichungen unter Beriicksichtigung der Zellenzahl der 
Stichproben nicht mehr als zufallige Varianten dcs Gesamtmittels aufgefaBt werden 
kénnen. Auch fiir die iibrigen Praparate ergeben sich fast ohne Ausnahmen sehr 
niedrige P-Werte. Wenn auch jeder einzelne Fall noch eine zufallige Abweichung 
darstellen kénnte, so kann doch diese Haufung nicht unbeachtet bleiben und er- 
fordert eine weitere Priifung. 

Die Streuung wurde ebenfalls fiir das ganze Material und fiir jedes einzelne 
Praparat bestimmt. Hierbei zeigt die Priifung der Differenzen gegeniiber der 
Streuung des Gesamtmaterials, daB nur ein P-Wert etwas unter 0,01 liegt. Da 
dies in einer Gruppe von 10 zusammengehérenden Vergleichen durchaus einmal 
vorkommen kann und die iibrigen Werte sich ziemlich gleichmaBig iiber die ganze 
Skala verteilen, kann angenommen werden, da8 die Varianzen der einzelnen Pra- 
parate homogen sind und somit einer Anwendung der Varianzanalyse fiir die 
weitere Bearbeitung nichts entgegensteht. 

Die Varianzanalyse der Tabelle 1, fiir die jedes Praparat, unabhangig von seiner 
Herkunft, getrennt gewertet wurde, ergibt eine Zwischenklassenvarianz, die bedeu- 
tend gréBer ist als die Binnenklassenvarianz. Zusammen mit den Ergebnissen des 
t-Testes zeigt dies, daB gesicherte Unterschiede der Chiasmenhaufigkeit zwischen 
den einzelnen Praparaten bestehen. Die Inhomogenitaét kann nicht nur dem ab- 
weichenden Verhalten eines einzelnen Praparats zugeschrieben werden, sondern 
es muB angenommen werden, daB sich die Chiasmenfrequenz verschiedener Antheren 
im allgemeinen unterscheidet. Ein EinfluB der verschiedenartigen Behandlungen 
der Knospen ist nicht festzustellen. 

Die Reihenfolge der Praparate bei einer Ordnung nach der GréBe der Mittel- 
werte zeigt, daB die Differenzen zwischen den Antheren einer Knospe nicht kleiner 
sind als zwischen verschiedenen Knospen. Die Zuordnung von Rangziffern nach 
der GréBe der Streuung und ihr Vergleich mit der Ordnung der Mittelwerte laBt 
keine Korrelation zwischen beiden Gré8en erkennen (Rangkorrelation: t= 0,111; 
P=0,36). 

b) Verteilung der Chiasmen auf die Chromosomen. Hier schlieBt sich 
die Frage an, wie diese Differenzen der Chiasmenhiufigkeit als Unter- 
schiede der Mittelwerte je Zelle gewertet werden miissen, und ob alle 
Chromosomen an einer Vermehrung oder Verminderung der Chiasmen- 
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auf die einzelnen Chromosomen 
































m, und m, getrennt gewertet Summe der m-Chromosomen 
Chiasmen Chiasmen 

0 fei gel giol ss mM }o|1)-2}] 3} 4} 5° [6 [9 | a 
21 77 79 | 26 1 1,55 ao 9 29; 22; 28; 13 | — ] 3,11 
12 32 43} 12 1 1,58 — 3 Hob Wy 4 2);— 3,16 
ll 34 39} 15 1 1,61 — 5 6; 19} 14] 5 1|— 3,22 
8 42 89; 50; 9 2,05 — 2 9} 23} 28] 21 | 12 4 4,10 
5 21 35} 11} — 1,72 | — 1 8 8; 12; 7)}—|]— 3,44 

bP RB BR Re RRB bee RT oe td Bee mL 
9 43 26; 12) — 1,46 — 2 17| 14 8] 3 1|— 2,91 
12 36 47| 15) — 1,59 — 3 8; 26; 12; 6;—]— 3,18 
18 63 51 15 1 1,45 1 7 22| 21 18 2 3] — 2,89 

1 13 15 5| — 1,71 —|j— 2 8 5 2;/—|j— 3,41 
98 374 | 441 | 170} 13 1,66 1 32 | 115 | 165 | 143 | 68 19 5 3,32 
































haufigkeit gegeniiber dem Durchschnitt gleichmaBig beteiligt sind. Es 
ist dafiir zuerst die Verteilung der Chiasmen auf die einzelnen Chromo- 


somen zu betrachten. 

In Tabelle 3 ist das zuerst erwihnte Bezugssystem zugrunde gelegt und die 
Anzahl der Chiasmen je Chromosom untersucht. Da von den 5 Chromosomen drei 
eindeutig morphologisch bestimmt sind, kann die Chiasmenfrequenz fiir diese 
getrennt angegeben werden. Fiir die beiden kleinen, median-inserierten Chromo- 
somen ist eine Bearbeitung in verschiedener Richtung méglich. Einmal kénnen 
sie als zwei einzelne Chromosomen gewertet werden, wobei die Chromosomenzahl 
gegeniiber der Zellenzahl bei der Auswertung verdoppelt ist, zum anderen kénnen 
die beiden Chromosomen einer Zelle als nicht unterscheidbar zusammengefaBt 
und die Summe ihrer Chiasmen gezahlt werden. 

Eine Auswertung dieser Tabelle kann in mehrfacher Weise vorgenommen 
werden. Zunachst kann die Haufigkeit von Chromosomen mit bestimmter Chias- 
menzahl untersucht werden, ohne Beriicksichtigung der Unterschiede zwischen den 
einzelnen Chromosomen. Eine Zusammenf g iri dieser Richtung ist in Tabelle 4 





Tabelle 4. Haufigkeit von Chromosomen mit n-Chiasmen in den einzelnen Praparaten 














und im Gesamtmaterial 
n= Chiasmen je Chromosom 
Praparat Pes neste 
0 1 2 3 4 5 
I 33 183 185 88 21 — 510 
II 15 83 122 26 4 — 250 
III 21 70 101 52 6 — 250 
IV 18 133 216 | 107 20 1 495 
V 6 57 90 23 4 — 180 
VI 1 29 50 14 6 — 100 
VII 12 80 90 40 3 — 225 
VIII 17 80 134 42 2 — 275 
Ix 26 119 159 54 12 — 370 
x 3 27 33 17 § — 85 
Summe 
aller 
Praparate| 152 861 | 1180 | 463 83 1 2740 
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gegeben, wobei wiederum die einzelnen Praparate getrennt behandelt werden. Die 
letzte Zeile gibt die Haufigkeit der Chromosomen in den einzelnen Klassen fiir das 
ganze Material an. 

In anderer Richtung zusammengefaBt, unter Vernachlissigung der Differenzen 
zwischen den Praparaten zur Erfassung der Unterschiede zwischen den verschie- 
denen Chromosomen, ergibt sich Tabelle 5, wobei die beiden m-Chromosomen jeder 
Zelle getrennt bewertet wurden. 


Tabelle 5. Verteilung der Chiasmen auf die verschiedenen Chromosomen 


























Chiasmen je Chromosom Anzahl der yl 
Chromo- z 
Sit 23-8 s | 4 | 5 somen 
M 1 35 249 | 194 68 1 548 2,54 
Sm 39 | 206 222 719 2 — 548 1,63 
St 14 | 246 268 20 — — 548 1,54 
ms } 98 | 374 | 441! 170 | 13 | — | 1006 | 1,66 
2 

>, 152 861 1180 | 463 83 1 2740 1,81 























Endanalyse 
Variationsursache | S.q.A. n | s* | ? id 
| 
1 © PARR eines | 2169,32 | 2739 0,7920 | 
zwischen Chromosomen .. | 375,19 3} 125,0633 | <0,001 
innerhalb der Chromosomen | 1794,13 | 2736; 0,6557 | r 


Fiir das in diesen Tabellen in verschiedener Weise wiedergegebene 
Material ist das Ordnungsprinzip die Anzahl der Chiasmen je Chromosom, 
die eine gewisse Variabilitaét erkennen léBt. Aus der Vielzahl der Ur- 
sachen, die fiir diese Variabilitaét in Frage kommen, lassen sich im vor- 
liegenden Fall drei erfassen, nimlich die Verschiedenartigkeit der Pri- 
parate, der einzelnen Kerne in einem Priaparat und die Unterschiede im 
Verhalten der Chromosomen eines Kerns. Die Analyse des ganzen Ma- 
terials, die den Anteil dieser Faktoren an der Gesamtvariabilitét des 


Tabelle 6. Hndanalyse der Variabilitat zwischen verschiedenen Kernen, Prdparaten 
und Chromosomen im Gesamtmaterial 


























F- 
Variationsursache | S.q.A. n s? F ow P 
| | 0,001 
Otel. OFS TA 2169,32 | 2739 0,7920 
zwischen Praparaten. . . 22,827 9 2,5355 
in Priparaten. ... 2146,493 | 2730 | 0,7863 \ 3,2245 3,1; | <0,001 
zwischen Kernen ... . | 302,12 547 0,5523 
in Kian WSs, cose eee 1844,373 | 2183} 0,8449 \ Ane7 | 1 | Oem 
zwischen Chromosomen . | 375,193 3 | 125,0633 
Bie isis Sea are Sime 1469,180 | 2180 0,6730, 
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Merkmals Chiasmen/Chromosom erkennen laBt, ist in Tabelle6 ge- 
geben. Die Auswertung folgt der von Matuer und Lamm (1935) und 
MATHER (1948) fiir die Chiasmenbildung bei Roggen ausgearbeiteten 
Methode unter Beriicksichtigung der Tatsache, daB das vorliegende 
Material durch die getrennte Auszihlung verschiedener Antheren und 
die Unterscheidbarkeit der Chromosomen eine viel weitergehende Ana- 
lyse erméglicht als im Roggenbeispiel. 


Die Zahlen wurden in folgender Weise erhalten: Die Summe der Abweichungs- 
quadrate (S.q.A.) fiir das ganze Material berechnet sich aus der Summenzeile von 
Tabelle 4 oder 5, fiir die Differenzen zwischen den Praparaten aus Tabelle 4 und 
fiir die Differenzen zwischen den Kernen aus der Summenzeile der Tabelle 1 als 
1/, des dort gefundenen Wertes, weil die Chiasmenzahl fiir jeden Kern durch Zu- 
sammenfassung der 5 Chromosomen erhalten wurde. Fiir die Differenzen zwischen 
den Chromosomen findet schlieBlich Tabelle 5 Verwendung. Die Endanalyse zeigt, 
zusatzlich zu den Berechnungen aus Tabelle 1, daB zwischen den Praparaten ge- 
sicherte Unterschiede der Chiasmenhaufigkeit bestehen. Die Varianz ,,in Pra- 
paraten‘* setzt sich aus zwei Komponenten zusammen, von denen die Variabilitat 
in den Kernen gesichert gréBer ist als zwischen den Kernen. Die erstere geht zum 
Teil auf die Differenzen zwischen den verschiedenartigen Chromosomen zuriick. 
Der iibrigbleibende Teil der S.q.A., der zur Restvarianz fiihrt, ist aber nicht ein 
endgiiltiges MaB fiir die im Material wirksamen Zufallsfaktoren, da hierin noch 
die Wechselwirkungen enthalten sind. Die Kerne der einzelnen Praparate kénnen 
einander nicht eindeutig zugeordnet werden, so daB die Auswertung als sog. un- 
vollstandige Analyse durchgefiihrt werden muB. Die Wechselwirkungen 1. Grades 
Kerne < Praparate, Kerne x Chromosomen und die Wechselwirkung 2. Grades 
Praparate x Kerne x Chromosomen sind nicht von den Zufallsfaktoren abzu- 
trennen. Die einzige Wechselwirkung, die berechnet werden kénnte, ist diejenige 
zwischen Praparaten und Chromosomen. Die Bestimmung der zugehérigen Frei- 
heitsgrade und damit die Berechnung und Beurteilung der Wechselwirkungsvarian- 
zen st6Bt aber auf Schwierigkeiten, weil in jedem Praparat eine andere Zellenzahl 
gegeben ist, so daB auch dieser Faktor nicht abgetrennt werden kann. Um Auf- 
schluB dariiber zu erhalten, ob sich die Chiasmenwerte fiir die einzelnen Chromo- 
somen in den Praparaten parallel zueinander verschieben, mu8 daher ein anderer 
Weg eingeschlagen werden. 

Vorher sind aber aus den Tabellen 1—6 noch weitere Aufschliisse zu erhalten. 
Die Endanalyse zeigt zuerst, daB zwischen den Praparaten gesicherte Differenzen 
der Mittelwerte auftreten, und es ist daher zu priifen, ob sich diese nur auf die 
Mittelwerte beziehen oder ob sich weitere Verschiedenheiten nachweisen lassen. 
Mit den Zahlen der Tabelle 4 (Chiasmen je Chromosom), Tabelle 3 (Chiasmen in 
den einzelnen Chromosomen) und Tabelle 1 (Chiasmen je Kern) 14Bt sich die 
Varianzanalyse in ahnlicher Weise wie fiir das gesamte Material fiir jedes einzelne 
Praparat durchfiihren. Tabelle 4 liefert dabei wiederum die S.q.A. fiir die Ge- 
samtvarianz, wahrend aus Tabelle 1 diejenige ,,zwischen den Kernen‘‘ und 
aus Tabelle 3 fiir ;;zwischen Chromosomen“ zu erhalten ist. Um die Tabelle zu 
vereinfachen, wurden nicht die vollstandigen Endanalysen, sondern nur die 
Varianzen in Tabelle 7 zusammengestellt. Die zugehérige Anzahl der Freiheits- 
grade, die sich fiir jede der verschiedenen Variabilitétskomponenten berechnen 
lassen, ist aus den anderen Tabellen zu entnehmen. 

Die Gesamtvarianz der einzelnen Praparate weicht nur geringfiigig von der 
entsprechenden Varianz des ganzen Materials ab, die Praparate kénnen daher als 
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Tabelle 7. Endanalysen der Variabilitat zwischen verschiedenen Kernen und zwischen 
den verschiedenen Chromosomen innerhalb der einzelnen Préparate 
(Nach den Beobachtungszahlen aus Tabelle 1, 3 und 4) 






































Variationsursache Priifung des 
Pra- killa : Varianzverhaltnisses 
parat acta — FO nal “is Chromo- Rest in =e : ee Kernen 
I} 0,9022 | 0,4002 | 1,0264 | 36,961 0,7603 2,565 < 0,001 
II] 0,6427 | 0,3436 | 0,7160 6,1 0,6340 2,084 <0,001 
IIT} 0,8866 | 0,6281 | 0,9501 | 13,1533 | 0,7641 1,512 0,05 — 0,01 
IV} 0,8086 | 0,7864. | 1,0918 | 22,092 0,7868 1,388 ~ 0,05 
V/ 0,6255 | 0,5137 | 0,6527 6,1943 | 0,5348 1,270 > 0,05 
VIj 0,7146 | 0,3131 | 0,8100 4,2666 | 0,6753 2,587 0,01 
VII} 0,7368 | 0,5784 | 0,7755 9,01 0,6359 1,340 > 0,05 
VIII} 0,6612 | 0,3257 | 0,7436 | 10,7433 | 0,6053 2,283 < 0,001 
IX] 0,8173 | 0,5428 | 0,8851 | 22,4700 | 0,6641 1,630 0,001 
Xj} 0,8997 | 0,4737 1,0000 8,1733 | 0,6689 2,111 0,05 — 0,01 
E | 0,7920 | 0,5523 | 0,8518 — -— 1,542 0,001 


homogen angesehen werden. Die Restvarianzen liegen ebenfalls alle in der gleichen 
GréBenordnung, und die Priifung der Extremwerte (Praiparate IV und V) gegen- 
einander ergibt F=1,6 und P=0,01, so daB beide noch als Varianten eines ge- 
meinsamen mittleren Wertes betrachtet werden kénnen. Die Varianzen ,,zwischen 
den Kernen“ sind einheitlich, wie schon die Prifung der entsprechenden Werte 
in Tabelle 2 ergab. Auch die Variabilitaét in den Kernen stimmt in den verschie- 
denen Praparaten iiberein; alle P-Werte fiir die Varianzverhiltnisse liegen iiber 
0,01. Die Varianzen ,,zwischen den Chromosomen“ zeigen anscheinend sehr groBe 
Differenzen, aber bei nur je 3 Freiheitsgraden liegen die F-Grenzwerte sehr hoch, 
(far P=0,01 ist Fg,= 29,46, fir P=0,05 ist Fg, =9,28) und werden in keinem 
Fall erreicht, so daB die Variabilitat zwischen den Chromosomen ebenfalls in allen 
Praparaten einheitlich ist. Die anscheinend geringen Schwankungen der Varianzen 
erhalten jedoch ein anderes Gewicht, wenn die F-Werte fiir das Varianzverhiltnis 
,»in Kernen:zwischen Kernen“ fiir die Praparate getrennt betrachtet werden. In 
allen Fallen ist zwar in den Kernen die gréBere Variabilitat festzustellen, aber die 
F-Werte schwanken zwischen 1,07 und 2,59, so daB hier gesicherte Unterschiede 
auftreten. Wahrend in drei Fallen beide Varianzen nahezu gleich sind (Praparate 
IV, V, VII) betragt in den iibrigen Praparaten die gréBere Varianz nahezu das 
Doppelte der kleineren, so daB die P-Werte hier sehr nahe der Grenze 0,01 und zum 
Teil weit unter 0,001 liegen. 

Dies 148t darauf schlieBen, daB innerhalb des Kernes eine negative 
Korrelation der Chiasmenzahl der verschiedenen Chromosomen besteht 
und eine Kompensation zwischen ihnen stattfinden kann, so daB ein 
Teil der Variabilitaét der Chiasmenbildung zwischen den Chromosomen 
im Kern aufgefangen wird. In den meisten Priparaten waren die Be- 
dingungen fiir diesen intranukleiiren Ausgleich vorhanden, in einigen 
anderen dagegen in einem wesentlich geringeren AusmaB. 


Die Zahlen der Tabelle 3 lassen schlieBlich noch eine weitere Aus- 
wertung zu, die es erméglicht, die Unterschiede im Verhalten der ein- 
zelnen Chromosomen in den verschiedenen Praparaten zu erfassen. Wenn 
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jedes Chromosom fiir sich betrachtet wird, sind wieder die Mittelwerte 
der Chiasmenbildung fiir das ganze Material und in jedem einzelnen 
Praparat anzugeben. Die zugehérigen Endanalysen stehen in Tabelle 8, 
die dazu aber noch weitere Angaben erhilt, die spiter besprochen werden. 


Fiir das M-Chromosom schwankt die Chiasmenzahl zwischen 0 und 5 um das 
Gesamtmittel 2,5. Die Mittelwerte der einzelnen Praparate liegen zwischen 2,2 
und 3,0 Chiasmen je Chromosom, wobei die Varianzanalyse wieder zeigt, daB diese 
Unterschiede nicht zufalliger Art sind. 

Im Sm-Chromosom ergeben sich Differenzen der Chiasmenhaufigkeit zwischen 
0 und 4 mit M = 1,63. Die Differenzen der Mittelwerte zwischen den Praparaten sind 
nicht gesichert. Das gleiche gilt fiir das St-Chromosom, das eine Variationsbreite 
zwischen 0 und 3 und den Mittelwert von 1,54 Chiasmen je Chromosom aufweist. , 

Fiir die beiden m-Chromosomen liegt die Chiasmenzahl zwischen 0 und 4 je 
Chromosom mit M = 1,66 und fir beide zusammen zwischen 0 und 7 je Paar und 
3,32 je Paar und Zelle. In beiden Fallen ergibt sich eine gut gesicherte Differenz zwi- 
schen den Praparaten, die vor allem dadurch zustande kommt, daB Praparat IV 
(Anthere 1 vom 7. 4.) eine besonders hohe Chiasmenhiufigkeit dieser Chromosomen 
aufweist. 

Fiir diese beiden Chromosomen kann wieder die Variabilitat zwischen den 
Kernen derjenigen in den Kernen gegeniibergestellt werden, wodurch es méglich 
ist, auch noch Aufschliisse iiber die gegenseitige Beziehung zu erhalten, was bei 
der Gesamtanalyse wegen der Unmiéglichkeit der morphologischen Unterscheidung 
unterbleiben muBte. Fiir diese Berechnungen werden die beiden letzten Gruppen 
der Tabelle 3 verwertet, und zwar fiir die S.q.A. ,,total‘ die Zeilen der Gruppe ,,m, 
und m, getrennt gewertet‘‘ und fiir die S.q.A. ,,zwischen den Kernen“ die zugehérige 
Zeile der Gruppe ,,Summe der m-Chromosomen eines Kernes‘‘. Die Endanalyse fiir 
das gesamte Material, aus den letzten Zeilen der genannten Tabelle berechnet, ist 
als letzte in Tabelle 8 gegeben. Die Differenzen zwischen den Praparaten sind sehr 
gut gesichert, wahrend das Varianzverhaltnis zwischen zu in den Kernen mit P = 0,01 
gerade auf der Grenze der Sicherung liegt. Da die Varianz zwischen den Kernen 
in diesem Fall die gréBere ist, besteht der Verdacht auf eine positive Korrelation 
der Chiasmenhiufigkeit in den beiden m-Chromosomen eines Kerns. Bei der Prii- 
fung der einzelnen Praparate liegen die P-Werte fiir den Vergleich der Varianz 
in und zwischen den Kernen mit einer Ausnahme alle iiber 0,05, wobei in 7 Fallen 
die Varianz ,,in den Kernen“ die gréBere ist und nur dreimal der umgekehrte Fall 
vorliegt. Die einzelnen Praparate verhalten sich also anders als das Gesamtmaterial. 
Auf diese Beobachtung wird bei der Besprechung der Korrelation zwischen den 
Chromosomen noch zuriickzukommen sein. 


Die Untersuchung der Verteilung der Chiasmen auf die Zellen und 
die einzelnen Chromosomen und der Vergleich der Varianzverhiltnisse 
fiir jedes Priiparat zeigen die Inhomogenitat des Materials. Eine Be- 
ziehung zur Behandlung ist nicht zu finden. Bei der gewahlten Versuchs- 
dauer haben der Aufenthalt bei 10° und das Abschneiden der Stengel 
keinen erkennbaren Einflu8 auf die Chiasmenbildung. Dies kann daran 
liegen, daB die Versuchszeit zu kurz war. Es ist wahrscheinlich, daB das 
Stadium der Determination der Chiasmenbildung in den untersuchten 
Antheren bereits vor Versuchsbeginn abgelaufen war, so daB ein még- 
licher EinfluB nicht erfaBt werden konnte. 
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Tabelle 8. Endanalysen fiir die Variahilitat der Chiasmenhdufigkeit in den einzelnen 
Chromosomen unter Beriicksichtigung der Regression zwischen der Chiasmenzahl des 
untersuchten Chromosoms und dem Rest des Kerns 

















: F F-Grenzwerte 
Variationsursache S.q.A. | Fr.Gr. s* (gegen tir P= P 
varianz) {0,05 | 0,01 /|0,001 

M-Chromosom: 
Titel: oo ce ee 354,20 | 547 f 
Differenz zwischen den 

Mittelwerten..... 14,14 9] 1,57 2,56 2,32 < 0,01 
Regression '.)s20) 35567. 1,64 1] 1,64 2,67 338. . > 0,05 
Differenz der Regressions- 

koeffizienten ..... 14,34 9] 1,59 2,60 2,32 <0,01 ' 
Rest sot tase on ok 324,07 | 528] 0,61 
Sm-Chromosom: 
Total 3}. 34:5 Gos 375,28 | 547 
Differenz zwischen den 

Mittelwerten ..... 1,89 9] 0,21 3,26 | 2,7 | 4,3 - <0,05 
Hegreeion . ws se 5,03 1] 5,03 7,34 6,6 10,8 <0,01 
Differenz der Regressions- 

koeffizienten . .... 6,60 9] 0,73 1,07 | 2,0 > 0,05 
Rest int. ans seciactw 2 361,76 | 528] 0,69 
St-Chromosom: 
Potel Per ee eee 204,27 | 547 
Differenz zwischen den 

Mittelwerten ..... 2,87 9] 0,32 1,17, | 2,7 > 0,05 
Regression. ...... 1,73 1 1,73 4,64 | 3,8 | 6,6 < 0,05 
Differenz der Regressions- 

koeffizienten ..... 2,62 9] 0,29 1,28. |.2,7 > 0,05 
TOR stay hie pe 197,05 | 528] 0,37 
Summe der m-Chromo- 

somen: 
Total .ichiwiot: dem 862,80 | 547 
Differenz zwischen den 

Mittelwerten ..... 92,51 9 | 10,28 7,51 2,5 3,2 < 0,001 
Regression. ...... 14,06 1 | 14,06 10,28 6,6 10,8 +0,001 
Differenz der Regressions- t 

koeffizienten ..... 34,37 9} 3,82 2,79 2,5 3,2 <0,01 
Ress Fee ee eee 721,86 | 528] 1,37 
m-Chromosomen: . 
— - a pags DIRE 860,38 | 1095 | 0,786 
zwischen Praparaten. . . 46,23 9} 5,137 
in Praparaten. «4 814,15] 1086 | 0,749 }s %85! 2,7 | 78] 0,01— 0,001 
zwischen Kernen . . . . | 431,38 | 547] 0,789 
in Keen) '32.) VRS 381,77 | 539] 0,708 |f 1128 111 + 0,01 




















Fir die Unterschiede zwischen den Priparaten miissen also andere 
Einfliisse maBgebend sein, die im Versuch nicht erfaBt wurden. Die 
Ursachen sind von dieser Seite her nicht niher zu untersuchen, die auf- 
tretenden Differenzen kénnen aber ihrerseits wohl als Grundlage fir 
eine weitere Analyse verwendet werden. 
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II. Die Korrelationen zwischen der Chiasmenhiufigkeit 
in einzelnen Chromosomen 

a) Problemstellung. Da sich die Mittelwerte der Chiasmenzahl fiir die 
Chromosomen in den einzelnen Praparaten unterscheiden, ergibt sich 
die Frage, inwieweit die Veranderungen parallel gehen, d.h. ob die ver- 
schiedenen Chromosomen in der Chiasmenbildung voneinander unab- 
hangig sind, oder ob bestimmte Beziehungen zwischen der GréBe der 
Mittelwerte fiir die einzelnen Chromosomen bestehen. Bevor jedoch 
dieser Vergleich der Korrelationen zwischen den Mittelwerten durch- 
gefiihrt werden kann, ist es notwendig, zunichst die Verhiltnisse inner- 
halb eines jeden Praparates zu prifen. Fir die folgenden Untersuchungen 
der Korrelationen der Chiasmenbildung innerhalb der Zelle wurden die 
Praiparate getrennt ausgewertet. 

Die ihrer Herkunft nach eng zusammengehérenden Praparate V und VI, VII 
und VIII, sowie IX und X, die einzeln fiir eine Korrelationsrechnung zu geringe 
Zellenzahlen aufweisen, wurden fiir einige Berechnungen paarweise zusammen- 
gefaBt. Die Korrelationstabellen wurden aber zunachst fiir jedes Praparat getrennt 
aufgestellt, und die Zusammenfassung erfolgte erst, wenn sich aus dem Vergleich 
ergab, daB zwischen den beiden Praparaten eines Paares keine gréBeren Differenzen 
in Erscheinung traten. 

b) Korrelationen innerhalb eines Chromosoms. Als erstes sind die Be- 
ziehungen innerhalb eines Chromosoms zu betrachten. Fiir jedes Chro- 
mosom wurden dafiir die Chiasmenzahlen der beiden Arme einander 
gegeniibergestellt. Bei Sm und St ist eine eindeutige Zuordnung wegen 
der Asymmetrie méglich. Es ist zu priifen, ob Korrelationen zwischen 
den Chiasmenzahlen der beiden Arme eines Chromosoms innerhalb eines 
jeden Priparates bestehen und ob diese Beziehungen in allen Praparaten 
gleich verlaufen. Ein gleichzeitiger Vergleich von mehreren Korrelations- 
koeffizienten st6éBt aber auf Schwierigkeiten. Da die Sicherheitskoeffi- 
zienten ¢ fiir r und die beiden Regressionskoeffizienten einer Verteilung 
gleich sind, geniigt es, wenn fiir einen dieser Werte die Differenzen 
zwischen den Priparaten gepriift werden, um Aussagen iiber die Siche- 
rung der Unterschiede zu machen. Kine solche Regressionsanalyse 
wurde fiir alle Chromosomen durchgefiihrt, bei der alle Praparate ge- 
trennt gewertet wurden. Die Regressionskoeffizienten sind in Tabelle 9 
angegeben. Die Berechnung des Anteils der Streuung, der auf die 
Differenzen zwischen den Mittelwerten der Priparate, die Differenzen 
zwischen den Regressionskoeffizienten und die Gesamtregression ent- 
falit, erfolgte nach MaTuER (1948, 8. 120), dessen Beispiel fiir den vor- 
liegenden Fall entsprechend abgeandert wurde. (Fiir Einzelheiten der 
Methode vgl. auch S. 168). 


Die Analyse fiir Sm (Tabelle 10) ergibt, daB fiir beide Teile des Chromosoms 
die Differenzen zwischen den Mittelwerten der Chiasmenhaufigkeit, ebenso wie fiir 
das ganze Chromosom, mit P=0,05 nicht gesichert sind. Die Gesamtregression 
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Tabelle 9. Regressionskoeffizienten fiir die Beziehung der Chiasmenzahl in den beiden 
Armen eines Chromosoms 
































Sm-Chromeo -Chromosor - - 
prapiied M-Chromosoin mosom St som m Corpmo 
7 7. byz Duy byz bry byx = bay 
I — 0,034 +0,147 | +0,239 | —0,079 | —0,212 — 0,203 
II — 0,164 — 0,145 | —0,123 | —0,139 | — 0,409 +0,015 
Il — 0,143 +0,318 | +0,608 | —0, — 0,289 — 0,12 
IV — 0,083 +0,188 | +0,277 | —0,228 | — 0,578 +0,051 
V — 0,089 — 0,106 | —0,130 | —0,087 | —0,381 — 0,016 
VI + 0,526 — 0,722 | —0,286 | —0,259 | — 0,563 — 0,204 
Vil + 0,098 — 0,049 | —0,059 | —0,162 | —1;773 — 0,231 
Vit — 0,523 — 0,025 | —0,043 | — 0,065 | — 0,240 — 0,238 
IX + 0,033 +0,038 | +0,052 | —0,125 | —0,522 — 0,119 
x + 0,143 +0,277 | +0,434 | —0,009 | — 0,033 — 0,282 
oh — 0,043 + 0,069 | +0,094 | —0,141 | — 0,469 — 0,096 


Fir Sm- und St-Chromosom: Langer Arm = 2; Kurzer Arm = y. 


Tabelle 10. Endanalysen der Regression fiir die Chiasmenzahl in den beiden Armen 


eines Chromosoms 









































: : F F-Grenzwerte, P = 
Variationsursache S.q.A. n s gegen Rest 0,05 [0,01 | 0,001 P 
Sm-Chromosom, langer/kurzer Arm 
Total Pree: 199,4599 | 547 
zwischen Praparaten. . . 6,81 9 0,7566 2,1766 | 2,0 | 2,5 
> Regression zy ... . 9,119 10 
Totalregression . ... . 1,302 1 1,302 3,7456 | 3,8 | 6,6 + 0,05 
Differenz zw. Regressionsk. 7,817 9] 0,8685 2,498 | 2,0 | 2,5 +0,01 
Rest 2o0ie. Shea & 183,5309 | 528] 0,3476 
St-Chromosom, langer/kurzer Arm 
Total 22 ys ReTRIes 9} 200,6187 | 547 
zwischen Praparaten. . . 5,48 9] 0,6088 1,79 2,0 | 2,5 3,2 | > 0,05 
>» Regression zy .... {| 16,4394 10 
Totalregression. ... . 13,3075 1 | 13,3075 | 39,32 10,8 | <0,001 
Differenz zw. Regressionsk. 3,4019 9]| 0,3779 1,116 | 2,0 > 0,05 
Rest’ s £46 Saar eee 178,6993 | 528] 0,3384 
M-Chromosom 
"DOGAL oo oncaeid 370,06 1095 
zwischen Praparaten. . . 7,04 9 0,782 2,436 1,9 | 2,4 0,01 
> Regression zy . ... {| 17,16 10 
Totalregression . . .. . 0,68 1 0,687 2,138 3,8 | 6,6 > 0,05 
Differenz zw. Regressionsk 16,48 9 1,831 5,704 1,9 | 2,4] 2,7 | <0,001 
Bye eee ek 345,86 1076 | 0,321 
m-Chromosomen 
TO Bo" pan cesta et 951,84 2091 
zwischen Praparaten. . . | 21,12 9] 2,346 5,368 2,7 | <0,001 
> Regression zy ... . {| 25,28 10} 2,529 
Totalregression.... . 8,85 1 8,852 20,256 10,8 | <0,001 
Differenzzw. Regressionsk. | 16,44 9] 1,826 4,178 2, < 0,001 
Rest (She niet 905,43 2072 | 0,437 


Anzahl der Freiheitsgrade des Endrestes fiir die Beurteilung von F: 
M-Chromosom 528, m-Chromosomen 1076 


—s 
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zeigt mit P=0,05 ebenfalls keine deutliche, allgemeine Abhangigkeit an. Die 
Differenzen zwischen den Regressionskoeffizienten der einzelnen Praparate sind 
mit P=0,01 dagegen gesichert. Die Betrachtung der Korrelationskoeffizienten 
zeigt, daB die positive Abhangigkeit der Chiasmenzahl der beiden Arme in Pra- 
parat ITT am gréBten ist (r = + 0,44), wahrend sie in einigen anderen nicht so stark 
hervortritt und bei weiteren Praparaten keine Abweichung von einer Zufallsver- 
teilung festzustellen ist. Die auftretenden negativen Korrelationen sind nicht ge- 
sichert von 0 verschieden. Innerhalb dieses Chromosoms besteht demnach zwischen 
den beiden Armen zum Teil Unabhangigkeit, zum Teil eine positive Korrelation 
der Chiasmenbildung, also negative Interferenz iiber das Centromer. 

Fir das St-Chromosom waren die Differenzen der Chiasmenhaufigkeit zwischen 
den Praparaten nicht gesichert. Auch bei getrennter Betrachtung der beiden Arme 
andert sich hieran nichts. Die im Gesamtmaterial vorliegende negative Beziehung 
(r = —0,258) zwischen der Chiasmenzahl in den beiden Armen des Chromosoms 
ist sehr gut gesichert, waihrend zwischen den Regressionskoeffizienten keine Unter- 
schiede zu sichern sind. Es liegt eine konstant auftretende positive Interferenz 
iiber das Centromer vor. 


Fiir das M- und die m-Chromosomen ist die Untersuchung nicht so 
einfach, weil in diesen beide Arme gleich lang und morphologisch nicht 
zu unterscheiden sind. Es ist also nicht von vornherein zu bestimmen, 
welches der rechte oder der linke Arm des Chromosoms ist. Fir die 
Berechnungen wurde daher eine sog. ,,symmetrische“ Tabelle herge- 
stellt, bei der jeder Chromosomenarm einmal als ,,rechts‘‘, das andere 
Mal als ,,links“ gewertet wurde; jedes Chromosom taucht also zweimal 
in der Tabelle auf. Fiir die Bestimmung der Anzahl der Freiheitsgrade 
zur Beurteilung der Varianzverhiltnisse wird bei dieser Art der Berech- 
nung aber immer die Anzahl der tatsachlich betrachteten Chromosomen 
zugrunde gelegt. 

Das Ergebnis der Regressionsanalyse fiir das M-Chromosom ist, daB hier die 
Differenzen zwischen den Regressionskoeffizienten sehr gut gesichert sind (Ta- 
belle 9), waihrend die Gesamtregression unbedeutend ist. Der Vergleich der Re- 
gressionskoeffizienten, die nicht im einzelnen angefiihrt sind, zeigt, daB in 
Praparat VI eine positive Regression zwischen den beiden Armen des M-Chromo- 
soms besteht, wihrend in Praparat VIII die Verhaltnisse umgekehrt liegen und 
eine gesicherte negative Regression vorliegt. In den iibrigen Praparaten kommen 
sowohl positive wie negative Werte vor, die aber nicht viel von 0 abweichen und 
damit Unabhiangigkeit der Chiasmenhaufigkeit in den beiden Chromosomenarmen 
anzeigen. Durch die Addition von positiven und negativen Beziehungen 14Bt sich 
im Gesamtmaterial keine Abhangigkeit mehr erkennen. 4 

Fir die beiden m-Chromosomen zeigt die entsprechende Untersuchung, da8 
entweder Unabhiangigkeit der beiden Arme eines Chromosoms besteht (in 3 Pra- 
paraten), oder eine negative Regression vorhanden ist, die in den Praparaten I, 
VII und VIII gesichert und in den iibrigen angedeutet ist. Die Differenzen zwischen 
den Regressionskoeffizienten sind gesichert, so daB das AusmaB der Interferenz 
innerhalb dieses Chromosoms nicht in allen Praparaten gleich ist. Die Gesamt- 
regression ist negativ, besagt aber wegen der nachgewiesenen Differenzen nichts 
iiber die tatsichlichen Beziehungen der Chiasmenfrequenz in den beiden Armen 
eines m-Chromosoms. Auch fir die M- und m-Chromosomen l4Bt sich keine Be- 
ziehung zwischen dem Mittelwert der Chiasmen und der Richtung und Starke der 
Regression feststellen. 
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Fiir alle Chromosomen zeigt es sich, daB die Untersuchung der. Zu- 
sammenfassung aller Praparate ein unzutreffendes Bild der vorhandenen 
Beziehungen gibt. Erst die Zerlegung des Materials in die kleinsten, 
einheitlichen Gruppen zeigt die Korrelationen und vor allem ihre 
Variabilitat auf. 

In keinem Fall liegt eine eindeutige Zufallsverteilung der Chiasmen 
auf die beiden Chromosomenarme vor. Die Beziehungen sind aber nicht 
einheitlich, sondern jedes Chromosom zeigt in diesem Punkt andere 
Verhiiltnisse. 

c) Korrelationen zwischen der Chiasmenfrequenz einzelner Chiomosomen innerhalb 
der Zelle. Fiir die Untersuchung der Beziehungen zwischen der Chiasmenbildung 
der verschiedenen Chromosomen in einer Zelle wurden die Korrelationstabellen 
wieder fiir jedes Praparat getreint aufgestellt und einige wie beschrieben zusammen- 
gefaBt. Die Korrelationskoeffizienten wurden nur an Stichproben berechnet, die 
aber ein Urteil iiber die im ganzen Material vorhandenen Beziehungen erlauben, 
da der Vergleich der verschiedenen Tabellen zeigte, daB die Verhaltnisse iiberall 
im wesentlichen gleich liegen und in den wichtigen Punkten vdllig iibereinstimmen. 

Um die Beziehungen zwischen der Chiasmenbildung des ganzen 
Kerns und der einzelnen Chromosomen zu untersuchen, ist es zweck- 
maBig, zunichst jedes Chromosom sowohl der Summe aller Chiasmen 
der betreffenden Zelle wie der Zahl der Chiasmen in den iibrigen Chro- 
mosomen gegentiberzustellen. 

Hierfiir sind bei volliger Unabhangigkeit der Chiasmenbildung im 
untersuchten Chromosom von den iibrigen Chromosomen des Kerns 
bestimmte Beziehungen zu erwarten, die sich in der GroéBe des Regres- 
sionskoeffizienten ausprigen. Wenn im untersuchten Chromosom die 
Chiasmenzahl um 1 zunimmt, so muB bei voélliger Unabhiangigkeit der 
Chromosomen innerhalb eines Kerns die durchschnittliche Chiasmen- 
zahl in allen Zellen dieser Gruppe ebenfalls um 1 zunehmen, der Regres- 
sionskoeffizient muB also gleich 1 sein und darf nur im Rahmen der 
Zufallsschwankungen davon abweichen. Wenn die Chiasmenhaufigkeit 
des Chromosoms dem Rest des Kerns gegeniibergestellt wird, muB sich 
bei volliger Unabhangigkeit fiir den Regressionskoeffizienten der Wert 0 
ergeben, da sich dann die durchschnittliche Chiasmenzahl der iibrigen 
Chromosomen nicht andern darf, wenn sie sich im untersuchten Chro- 
mosom andert. Bei Vorliegen einer positiven Korrelation zwischen den 
Chromosomen, wenn also ein Anstieg der Chiasmenzahl des Kerns sich 
gleichmaBig auf alle Chromosomen verteilt, mu8 der Regressionskoeffi- 
zient zwischen Chromosom und ,,Summe des Kerns‘ gréBer als 1 sein 
und zwischen Chromosom und ,,Rest des Kerns‘ einen positiven Wert 
annehmen. Bei negativer Korrelation, wenn eine Erhdhung der Chiasmen- 
zahl in einem Chromosom durch Ausfalle in den anderen Chromosomen 
kompensiert wird, muB der Regressionskoeffizient Chromosom/Kern 
kleiner als 1 sein und fiir Chromosom/Rest des Kerns negativ werden. 
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Tabelle 11. Regressionskoeffizienten fiir die Beziehung der Chiasmenzahl y in einem 
Chromosom zur Chiasmenzahl x der ganzen Zelle (b,,) und zur Chiasmenzahl x’ der 
tibrigen Chromosomenzahl derselben Zelle (b,',) 





Summe 


M-Chromosom Sm-Chron.osom St-Chromosom der m-Chromosomen 


Praparat 





bey | buy bzy bey Beis 5) Baty bey bey 





I +0,488 | —0,512 | + 0,578 | — 0,422 | +0,552 | — 0,448 | +0,600 | — 0,400 

II + 0,767 | —0,223 | + 0,455 | — 0,545 | +0,541 | — 0,459 | +0,684 | — 0,316 
III +1,260 | + 0,260 | + 0,840 | — 0,160 | +0,622 | — 0,378 | +0,940 | — 0,060 
IV +1,156 | + 0,156 | +1,044 | +0,044 | +1,112 | +0,112 | +1,071 | +0,071 
V +1,135 | +0,135 | +1,043 | +0,043 | + 0,667 | — 0,333 | + 1,067 | + 0,067 
VI +0,588 | — 0,412 | + 0,733 | — 0,267 | + 0,649 | — 0,351 | + 0,471 | — 0,529 
VII +1,127 | +0,127 | + 1,000 0,000 | + 0,701 | — 0,299 | + 1,022 | + 0,022 
Vill +0,551 | —0,449 | + 1,324 | +0,324 | + 1,035 | + 0,035 | +0,521 | — 0,479 
Ix +0,938 | — 0,062 | +0,745 | —0,255 | + 0,565 | — 0,435 | +0,899 | — 0,101 
x +1,750 | + 0,750 | +0,456 | +0,544 | + 1,254 | +0,254 | +0,864 | — 0,136 


Gesamt- 
material | + 0,872 | —0,128 | +0,785 | — 0,215 | +0,759 | —0,241 | + 0,872 | —0,128 
































Die Untersuchung der Regressionskoeffizienten zeigt, daB fiir M, Sm und St 
der letztere Fall vorliegt (Tabelle 11). Fiir die Gegeniiberstellung nur eines m- 
Chromosoms ergibt sich dagegen eine positive Beziehung, d.h. mit steigender 
Chiasmenzahl eines m-Chromosoms nimmt auch die Chiasmenzahl der Summe der 
iibrigen Chromosomen der betreffenden Zelle zu. Diese positive Korrelation wird 
aber zu einer negativen, wenn nicht ein einzelnes m-Chromosom, sondern die Summe 
der Chiasmen der beiden m-Chromosomen dem Rest des Kerns gegeniibergestellt 
wird. DaB eine Erhéhung der Chiasmenzahl in einem der m-Chromosomen zugleich 
im allgemeinen eine Vermehrung der Chiasmen im zweiten m-Chromosom der Zelle 
nach sich zieht, beweist, daB diese Erhéhung auf eine Ursache zuriickgehen muB, 
die in gleicher Weise beide m-Chromosomen einer Zelle erfaBt, wahrend dieser 
Einflu8 unabhangig sein mu8 von demjenigen, der das Niveau der Chiasmenfrequenz 
in der ganzen Zelle bestimmt, so daB eine Erhéhung in dieser Gruppe durch eine 
Erniedrigung in den anderen Chromosomen kompensiert wird, um das festgelegte 
Niveau der Zelle zu wahren. 

Bei der Betrachtung der Regressions- und Korrelationskoeffizienten 
sind zwar allgemeine Tendenzen zu erkennen, aber es treten doch in den 
Praiparaten Differenzen fiir die einander entsprechenden Werte auf, bei 
denen es sich fragt, ob sie noch als zufallige Abweichungen aufzufassen 
sind oder ob sich der Grad der untersuchten Abhangigkeit in den ein- 
zelnen Priparaten andert. Aufschlu8 hieriiber gibt die varianzanalyti- 
sche Behandlung der Regression, die nach den Formeln von MATHER 
(1948, S. 120f.) angesetzt wurde. Die Grundlage bietet die folgende 
Uberlegung. Von der Variabilitét der Chiasmenzahl eines bestimmten 
Chromosoms in den verschiedenen Zellen der Praparate laBt sich nicht 
nur die Komponente ,,Differenz der Mittelwerte der Priaparate“ als 
Zwischenklassenvarianz abtrennen, sondern es sind auBerdem noch zwei 
weitere Variabilitiitsursachen darin enthalten, namlich die Regression 
der Chiasmenzahl des untersuchten Chromosoms zum Rest der Chiasmen 
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der Zelle, berechnet fiir das Gesamtmaterial, und die Differenzen zwi- 
schen den Regressionskoeffizienten der einzelnen Praparate. 


Die 8.q.A. fiir die Gesamtvarianz und die Varianz der Differenzen der Mittel- 
werte eines bestimmten Chromosoms wurden aus den Tabelle 3 und 5 berechnet. 
Diese Differenzen wurden bereits besprochen (Tabelle 8). Danach wurde fiir jedes 
Praparat die S.q.A. der Regression berechnet nach der Formel (MaTHER 1948): 


(x ree ae (x ee a2) 


(In den verwendeten Korrelationstabellen der einzelnen Praparate, die hier nicht 
abgedruckt wurden, bedeutet x die Chiasmenzahl im ganzen Kern, y die Chiasmen- 
zahl im untersuchten Chromosom, 2’ die Chiasmenzahl im Rest des Kerns.) Die 
S.q.A. fiir die Gesamtregression berechnet sich nach der gleichen Forme! aus der 
entsprechenden Korrelationstabelle fiir das Gesamtmaterial. Durch Addition der 
S.q.A. der Regression in den einzelnen Praparaten wurde ein Wert erhalten, der 
sich zerlegen 14Bt in die beiden Komponenten ,,Gesamtregression‘‘ und ,,Differenz 
zwischen Regressionskoeffizienten‘‘, die beide von der Gesamtvariabilitat abge- 
zogen werden kénnen. Die sich ergebende Restvarianz enthalt jetzt keine erfaB- 
baren Variabilitatsfaktoren mehr und kann als MaB fiir die Zufallswirkung ver- 
wendet werden, um die iibrigen Varianzen zu testen. Die Endanalyse fiir die ver- 
schiedenen Chromosomen ist in Tabelle 8 gegeben. 

Die Regression im gesamten Material zwischen der Chiasmenzahl im M-Chro- 
mosom und dem Rest der Zelle ist nicht gesichert, aber es bestehen gut gesicherte 
Unterschiede im Ausma8 der Regression ,,M-Chromosom/Rest des Kernes“‘ zwischen 
den Praparaten. Die Regressionskoeffizienten (Tabelle 11) schwanken von ge- 
sichert negativen Werten in Praparat I bis zu deutlich positiven in den Praparaten 
III und IV. Fiir die Beziehung zwischen der Chiasmenzahl im M-Chromosom und 
den iibrigen Chromosomen des Kernes ist also sowohl eine véllige Unabhangigkeit 
wie eine eindeutige Korrelation méglich, die ihrerseits wieder positiv oder negativ 
sein kann. Diese Beziehung kann so eng sein, daB in Praparat I bei Zunahme der 
Chiasmenzah]l im M-Chromosom um 1 diese in der Summe der iibrigen Chromosomen 
um 0,5 abnimmt. 

Fiir das Sm-Chromosom liegen die Verhaltnisse anders. Die Gesamtregression 
ist sehr gut gesichert mit P < 0,01, aber sowohl zwischen den Mittelwerten wie 
zwischen den Regressionskoeffizienten treten nur zufallsgemiBe Schwankungen auf. 
Die GréBe des Regressionskoeffizienten bz’y = —0,215 besagt, daB im Durch- 
schnitt die Chiasmenzahl in den iibrigen Chromosomen um 0,2 abnimmt, wenn 
diese im Sm-Chromosom um | steigt. Die Abhangigkeit ist also gleichmaBiger, 
aber nicht so eng wie fiir M. 

Die Untersuchung der Verhialtnisse fiir das St-Chromosom l4Bt weder eine 
Differenz der Mittelwerte noch der Regressionskoeffizienten sichern, was eine sehr 
einheitliche Reaktion dieses Chromosoms anzeigt. Die Gesamtregression liegt mit 
P=0,02 zwar an der unteren Grenze der statistischen Sicherung, was aber noch 
keinen endgiiltigen Beweis fiir eine Abhangigkeit liefert, wenn auch die GréBe des 
Regressionskoeffizienten und die geringen Schwankungen zwischen den einzelnen 
Praparaten fiir eine negative Korrelation der Chiasmenhiaufigkeit zwischen diesem 
Chromosom und dem Rest der Zelle sprechen. 

Fir die Summe der beiden m-Chromosomen sind sowohl die Unterschiede der 
Mittelwerte als auch die der Regressionskoeffizienten gesichert. Die Gesamt- 
regression, die mit bz’, = —0,128 gesichert von 0 verschieden ist, gibt wegen der 
Differenzen zwischen den Praparaten kein MaB fiir die durchschnittliche Abhangig- 
keit zwischen der Chiasmenzahl in diesen beiden Chromosomen und den iibrigen, 
sondern zeigt nur an, daB die negative Regression vorwiegt. In Wirklichkeit ist 
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in einigen Praparaten eine véllige Unabhangigkeit beider GréBen anzunehmen, 
wahrend vor allem in Praparat I und II eine eindeutige und sehr starke negative 
Korrelation vorhanden ist. Die Chiasmenzahl im Rest des Kernes kann um 0,4 
abnehmen, wenn sie in der untersuchten Chromosomengruppe um 1 zunimmt. 

Fir die Betrachtung der Beziehungen zwischen einzelnen Chromosomen wurde 
wieder der Korrelationskoeffizient als MaB gewahlt (Tabelle 12). Zwischen M 
einerseits und Sm, St oder der Summe der m-Chromosomen andererseits ergeben 
sich Korrelationskoeffizienten, fiir die zum Teil P zwischen 0,05 und 0,01 liegt, 
wahrend der Rest ungesichert ist. Es ist aber auffallend, daB fast alle Werte negativ 
sind; die vereinzelt auftretenden positiven Werte sind sehr klein, (r< 0,05), so 
daB im ganzen die Ausschlage zur Minusseite hin gréBer sind als die zur Plusseite. 
Die Differenzen zwischen den einzelnen Korrelationskoeffizienten sind nicht ge- 
sichert, sie kénnen also als homogen angesehen werden. Es besteht daher eine 
schwache negative Beziehung zwischen der Chiasmenzahl des M-Chromosoms und den 
ibrigen Chromosomen der Zelle, die nur in einzelnen Praparaten, z. B. in Praparat I, 
deutlicher ausgepragt ist. Fiir das Sm-Chromosom und seine Beziehungen zur 
Chiasmenzahl in St und der Summe der m-Chromosomen gilt das gleiche. Ebenso 
liegt zwischen St und der Summe der beiden m-Chromosomen eine schwache 
negative Beziehung vor. 


Tabelle 12. Korrelationskoeffizienten fiir die Beziehung der Chiasmenfrequenz 
in je 2 Chromosomen. 
Beispiele aus 3 Praparaten 



































. 1/Mg 
Praparat | M/Sm mst |__™M |  smyst: om 86.) laymmnestrbiche 

= (m,; +My) =(m,+m,)/2(m,+m:); = Tabelle) 

I —0,1711| —0,066 | —0,2032} +0,057 | —0,2072| —0,222?) + 0,625 
IV — 0,002 | +0,052 | +0,063 | +0,012 | + 0,033 | + 0,031 + 0,135 
IX+X | —0,141 | —0,021 | +0,108 | —0,002 | —0,137 | —0,113 — 0,019 

Dd aller 
Praparate| — 0,097 | + 0,023 | —0,029 | —0,004 | —0,074 | — 0,125 + 0,0007 


1P<0,1; *P<0,05; *P<0,01 


Innerhalb eines jeden Priparates besteht also zwischen den beiden 
m-Chromosomen eine positive Korrelation der Chiasmenhiufigkeit in 
jedem Kern, wihrend die iibrigen Chromosomen zu dieser Gruppe und 
untereinander eine schwache, aber deutliche, negative Beziehung auf- 
weisen, die bei der Betrachtung der einzelnen Chromosomen zueinander 
bereits erkennbar ist, aber erst durch die Untersuchung der Chiasmen- 
haufigkeit eines jeden Chromosoms im Vergleich zu dem Rest der Zelle 
eindeutig hervortritt. Fiir M, Sm und St ist diese negative Beziehung 
ungefahr gleich groB8, wihrend fiir die Summe der m-Chromosomen die 
Korrelationskoeffizienten im Durchschnitt gréBer sind, die Abhangig- 
keit also stérker ist. Besonders wichtig ist aber die Variabilitaét dieser 
Korrelationen. 

d) Korrelationen zwischen den Mittelwerten der Chiasmenhiufigkeit 
einzelner Chromosomen in verschiedenen Préparaten. Die erwahnten 
Beziehungen wurden gefunden zwischen der Chiasmenfrequenz der 

12* 
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einzelnen Chromosomen in jedem Praparat. Da aber das Niveau der 
Chiasmenhiufigkeit fiir die einzelnen Chromosomen in den Praparaten 
sehr verschiedenartig ist, wie die Untersuchung der Mittelwerte zeigte, 
fragt es sich, ob die gefundenen Beziehungen auch hervortreten, wenn 
nicht die Verhaltnisse in den einzelnen Zellen, sondern die Mittelwerte 
der Chiasmenhiufigkeit fiir die einzelnen Chromosomen einander gegen- 
iibergestellt werden. Hierbei wird im Gegensatz zum ersten Vorgehen 
das Niveau der Chiasmenfrequenz in den Praparaten, also groéBeren 
Gruppen von Zellen, verglichen und auf eine gegenseitige Beziehung hin 


untersucht. ‘ 

Fiir die Priifung der Zusammenhange zwischen den Mittelwerten in den ein- 
zelnen Praparaten wurde zunichst die Rangkorrelation fiir das gesamte Material 
berechnet. Die Tabelle 13 hierzu wurde in der Weise aufgestellt, daB die Mittel- 
werte der 10 Praparate fiir jedes Chromosom mit einer Rangnummer versehen 
wurden (kleinster Wert = 1, gréBter Wert = 10). Die Tabelle 13 umfaBt also 
4 Gruppen (= Chromosomen) mit je 10 Rangen. Die absolute GréBe der Mittel- 
werte kann aus Tabelle 2 entnommen werden. Die Berechnung (nach KENDALL 
1948) ergibt W =0,368, was bei y?= 13,25 und 9 Freiheitsgraden einem P= 0,2 
bis 0,1 entspricht. Eine Ubereinstimmung ist also nicht gegeben, aber nur auf Grund 
dieser Berechnung kann noch nicht auf das Vorliegen einer Inhomogenitat ge- 
schlossen werden. Wenn auch keine Gesamtkorrelation vorliegt, so fallt doch bei 
Betrachten der Tabelle auf, daB die Rangnummern fiir einige Chromosomen 
weitgehend iibereinstimmen. Die Gegeniiberstellung von je 2 Chromosomen be- 
weist dann, daB doch Korrelationen im Material vorhanden sind (Abb. 1). 


Tabelle 13. Rangnummern der Mittelwerte der Chiasmen in den einzelnen Chromo- 
somen zur Berechnung der Rangkorrelation des gesamten Materials 

















Chromo- Praparat Nr. 

som I | II | III | IV | Vv | VI | VII | vii | Ix x 
M 9 1 7 | 5 2 8 3 4 6 10 
Sm 2 1 6 5 “| 10 9 4 8 3 
St 2 3 6 4 l 1&@ 10 5 7 8 
mt } pee ag [cg agpbicagpcbe gop: gecesgaaece 
m, | 


W= 0,368; y*=13,25; n=9; P=0,2—0,l. 


Die beiden Chromosomen Sm und St (Abb. 1f) zeigen eine Parallelitét ihrer 
Chiasmenfrequenz. Die Praparate, die durch einen besonders hohen Mittelwert in 
Sm ausgezeichnet sind, haben auch in St besonders viele Chiasmen gebildet, ebenso 
wie sich eine Erniedrigung gegeniiber dem Durchschnitt aller Priparate in beiden 
Chromosomen im allgemeinen gleichartig anzeigt. Hieraus ist zu ‘entnehmen, daB 
die Differenzen der Mittelwerte der Chiasmenhaufigkeit in diesen beiden Chromo- 
somen in den verschiedenen Praparaten nicht mehr rein zufallig sind. In einzelnen 
Antheren miissen Einfliisse wirksam sein, durch die das Niveau der Chiasmen- 
bildung in den beiden Chromosomen bestimmt wird, und auf die beide Chromosomen 
in gleicher Weise reagieren. 

Fiir die Chiasmenzahl in Sm einerseits und der Summe der m-Chromosomen 
andererseits ist keine Beziehung zu erkennen (Abb. 1 b), wahrend zwischen St und der 
Summe von m, und m, eine Korrelation besteht in der Weise, daB fiir 6 Praparate 
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die Werte sich vollig parallel verschieben, wahrend 4 andere davon so erheblich 
abweichen, daB fiir sie fast eine negative Korrelation vorliegen kénnte (Abb. 1c). 
Die Chiasmenzahl im M-Chromosom zeigt zur Summe der m-Chromosomen 
(Abb. la) und zu Sm (Abb. 1d) keinerlei Beziechung. In M und St (Abq. le) geht 
dagegen die Chiasmenbildung, mit Ausnahme von 2 Praparaten, ziemlich parallel. 


Die Chromosomen lassen sich danach in 3 Gruppen einteilen, die 
untereinander keine Beziehung der Chiasmenhaufigkeit zeigen, néamlich 
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Abb. 1 a—f. Beispiele fiir Rangkorrelationen zwischen den Mittelwerten der Chiasmenhaufig- 
keit in verschiedenen Chromosomen. (Abszisse und Ordinate: Rangnummern fiir die Mittel- 
werte der Chiasmenhaufigkeit in den betreffenden Chromosomen. Die rémischen Zahlen 
geben die Nummer des Priparates an, das die bestimmte Kombination der beiden 
Rangnummern aufweist) 














M, Sm und die beiden m-Chromosomen, wahrend St sowohl mit M wie 
mit Sm korreliert ist, aber zum letzteren die engere Verbindung zeigt. 
St 14B8t auch zur Gruppe der beiden m-Chromosomen Beziehungen ver- 
muten, die aber wahrscheinlich komplexer Natur sind. 

Es treten also einige deutliche Abhiangigkeiten zwischen der mittleren 
Chiasmenzahl der einzelnen Chromosomen auf, aber die sich daraus ab- 
leitenden Beziehungen gelten nicht uneingeschrankt. In einzelnen Pri- 
paraten sind Abweichungen von den im allgemeinen vorhandenen Kor- 
relationen mdglich. 

D. Diskussion 
Die Literatur iiber die Variabilitat der Chiasmenhaufigkeit wurde bereits in 


friiheren Arbeiten diskutiert (HARTE 1953, 1954a, 1954b), so daB darauf ver- 
wiesen werden kann. 
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I. Die intrachromosomale Korrelation der Chiasmenfrequenz 

Ks ist allgemein bekannt, da8 in einem Chromosomenarm die Chias- 
men nicht beliebig dicht nebeneinander angelegt werden k6nnen, 
sondern daB eine bestimmte Mindestentfernung zwischen ihnen vor- 
handen sein mu8. In der zytologischen und genetischen Literatur tritt 
daneben aber immer wieder die Frage auf, ob die Chiasmenbildung in 
den beiden Armen eines Chromosoms unabhingig voneinander vor sich 
geht oder ob eine gegenseitige Beeinflussung besteht, die als Interferenz 
iiber das Centromer zum Ausdruck kommt (KikKawa 1935, Boost 1939, 
NeEwcoMBE 194la, b, PAtrau 1941, OxsaLa 1943, MontTaLentr 1946, 
MONTALENTI und VITAGLIANO 1946, MoNTALENTI 1947a, b, VITAGLIANO 
1947, CatLan 1949, Harte 1954a). Im vorliegenden Material sind beide 
Méglichkeiten realisiert. Neu an diesen Befunden sind die Feststellungen, 
daB hier sowohl positive wie negative intrachromosomale Interferenz 
bei einem Objekt und sogar fiir ein Chromosom nachgewiesen wurde, 
wahrend bei den bisher untersuchten Formen immer nur eine der beiden 
Moglichkeiten verwirklicht war, und daB diese Interferenz nicht eine 
konstante, sondern eine variable GréBe ist. 

Fiir das St-Chromosom 1aB8t sich diese Beziehung durch eine negative 
Korrelation ausdricken, d.h. daB zwischen den beiden Chromosomen- 
armen eine positive Interferenz iiber das Centromer besteht, die in allen 
Praparaten ungefahr gleich groB, also nicht sehr variabel ist. Im Sm- 
Chromosom ist die Interferenz negativ, was sich in den meist positiven 
Regressionskoeffizienten fiir die Chiasmenzahl in den beiden Armen 
ausdriickt. Da hier aber die Beziehung sehr variabel ist, muB die Inter- 
ferenz von variierenden Faktoren abhangen. Auf die Einfliisse, die eine 
Erhéhung der Chiasmenzahl im Sm-Chromosom bewirken, reagieren 
beide Arme entweder gleichartig und die Veranderung der Chiasmenzahl 
verteilt sich gleichmaBig auf beide, oder die Chiasmen verteilen sich zu- 
fallsgemaB, wobei jeder Arm unabhingig vom anderen ist. In den 
m-Chromosomen ist die Korrelation zwischen der Chiasmenzahl der 
beiden Arme ebenfalls variabel, und zwar zwischen ziemlich starker, 
negativer Korrelation und Unabhiangigkeit. Im M-Chromosom sind 
schlieBlich alle drei méglichen Falle verwirklicht, indem sowohl Un- 
abhangigkeit, wie positive und negative Korrelation zwischen den 
Chiasmenzahlen der beiden Arme auftritt. 

Die Variabilitat der Interferenz beweist, daB es sich dabei nicht um 
éine automatisch eintretende Reaktion handeln kann, die etwa nur von 
mechanischen Verhaltnissen im Chromosom abhangig ware. 

Uber den Angriffspunkt der variierenden Einfliisse gibt die folgende Uber- 
legung Hinweise. Wenn primar die Lange der Interferenzstrecke beeinfluBt wird 


und die Anzahl der Chiasmen eine Folge davon ist, dann wird die Anzahl der an- 
gelegten Chiasmen um so geringer sein, je linger die Interferenzstrecke ist, aber 
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diese werden gleichmaBig iiber das ganze Chromosom verteilt sein, so daB die 
Korrelation ihrem Ausma8 nach unveranderlich sein muB. Andererseits wire es 
auch méglich, daB die Anzahl der Chiasmen beeinflu8t und die Lange der Inter- 
ferenzstrecke dadurch bestimmt wird, daB sich die méglichen Chiasmen in gleich- 
maBigen Abstaénden anlegen. In beiden Fallen besteht eine positive Korrelation 
zwischen der Anzah| der Chiasmen in beiden Armen, die unabhangig von ihrer 
Anzahl und in ihrem Ausma8 unveranderlich ist. 

Die Tatsache, daB zwischen der Starke der variablen Korrelation 
und der GréBe des Mittelwertes der Chiasmen des betreffenden Chromo- 
soms keine Beziehung erkennbar ist, ]48t sich erkliren durch die An- 
nahme, da8 sowohl die Anzahl der méglichen Chiasmen je Chromosom 
wie auch die Lange der Interferenzstrecke unabhangig voneinander 
variieren kénnen, und daB keine mechanische Abhangigkeit der beiden 
Erscheinungen voneinander besteht. Wenn die Interferenzstrecke dabei 
lang wird im Verhaltnis zur Anzahl der méglichen Chiasmen, so miissen 
sich ihre Auswirkungen deutlicher bemerkbar machen im Sinne einer 
gleichmaBigen Verteilung der Chiasmen iiber das ganze Chromosom, 
was eine positive Korrelation zwischen beiden Armen zur Folge hat. 
Ist dagegen die Interferenzstrecke klein im Verhaltnis zur Anzahl der 
méglichen Chiasmen, so kommt sie praktisch nicht zur Auswirkung, 
und die Chiasmen verteilen sich scheinbar dem Zufall nach auf beide 
Chromosomenarme, so daB keine Korrelation sichtbar wird. Erst wenn 
die Interferenzstrecke sehr lang wird im Verhaltnis zur Lange des 
kiirzeren Chromosomenarms, mu8 bei einer hohen Chiasmenwahrschein- 
lichkeit eine negative Korrelation die Folge sein, weil dann bei steigen- 
der Chiasmenzahl in einem Arm die Wahrscheinlichkeit dafiir, daB eines 
sehr dicht am Centromer liegt und die Chiasmenbildung im anderen 
Arm hindert, sehr groB wird. 

Beide zuletzt erwihnten Méglichkeiten sind fiir die m-Chromosomen 
realisiert. Fiir das St-Chromosom ist infolge der Kiirze des einen Arms 
immer der letzte Fall gegeben, wodurch sich die konstante positive 
Interferenz tiber das Centromer erklirt. Im Sm-Chromosom ist der 
kiirzere Arm immer noch lang im Verhaltnis zur gréBten médglichen 
Linge der Interferenzstrecke. Durch die gleichzeitige, unabhangige 
Variabilitat der beiden beteiligten Gré8en ist nicht nur das wechselnde 
Auftreten und Fehlen der Interferenz tiber das Centromer, sondern auch 
ihre Unabhingigkeit vom Mittelwert der Chiasmenzahl in den Chromo- 
somen erklirt. Diese Deutung der Beobachtungen gibt den Hinweis 
darauf, daB die Interferenzstrecke, die den Mindestabstand zwischen 
zwei Chiasmen in einem Chromosom bestimmt, nicht eine unverinder- 
liche GréBe ist, die von rein mechanischen Faktoren abhangt, sondern 
daB sie der Kontrolle durch Determinationsvorgainge unterliegt, die 
innerhalb einer fiir jedes Chromosom verschiedenen Variationsbreite ihre 
Lange bestimmen. Es hingt ab vom Zusammentreffen der verschiedenen 
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Faktoren, die auf die Chiasmenbildung in einem Chromosom einwirken, 
ob die Interferenz iiberhaupt und ob sie als positive oder negative Korrela- 
tion der Chiasmenhiaufigkeit der beiden Chromosomenarme sichtbar wird. 

Da zwischen der Interferenz iiber das Centromer in den einzelnen 
Chromosomen keine Beziehungen feststellbar sind, muB die Festlegung 
der GréBe der Interferenzstrecke fiir jedes Chromosom getrennt erfolgen, 
und die entsprechenden Faktoren, die hierauf einen EinfluB haben, 
miissen voneinander unabhangig sein. 


II. Die interchromosomalen Korrelationen der Chiasmenfrequenz 

Fir die Deutung der verschiedenen beschriebenen Beobachtungen 
sind zwei Punkte von Bedeutung. Dies ist einmal die Variabilitaét der 
Mittelwerte der Chiasmenfrequenz des Kerns und der einzelnen Chromo- 
somen und zum anderen die Tatsache, daB die Korrelationen zwischen 
der. Chiasmenhiufigkeit der verschiedenen Chromosomen innerhalb der 
Praparate und zwischen den Mittelwerten aus den einzelnen Praparaten 
nicht iibereinstimmen. Innerhalb der Praparate finden sich mit wenigen 
Ausnahmen, im allgemeinen keine oder negative Korrelationen, wihrend 
die Mittelwerte unabhangig oder positiv miteinander korreliert sind. 

Bei Paeonia zeigt die durchgefiihrte Analyse, daB die Chiasmen- 
frequenz in verschiedenen Antheren gesicherte Unterschiede aufweist. 
Ebenso unterscheiden sich die Chiasmenmittelwerte fiir die einzelnen 
Chromosomen in den verschiedenen Praparaten voneinander. Diese Ver- 
ainderungen sind jedoch nicht nur ein Abbild der Veranderungen der 
durchschnittlichen Chiasmenhaufigkeit je Kern, denn es zeigt sich, daB 
bei gleichem Gesamtmittel doch groBe Differenzen einzelner Chromo- 
somen bestehen kénnen, wihrend andererseits bei einer gesicherten 
Difierenz der Mittelwerte der Chiasmen je Kern fiir einzelne Chromosomen 
sich doch nahezu gleiche Mittelwerte ergeben kénnen, wogegen fiir an- 
dere die Differenzen entsprechend gréBer sind. Es kann aber anderer- 
seits nicht so sein, daB das Gesamtmittel der Chiasmen je Kern dadurch 
entsteht, daB getrennt fiir jedes einzelne Chromosom die Chiasmen- 
wahrscheinlichkeit festgelegt wird, denn zwischen den Mittelwerten der 
verschiedenen Chromosomen bestehen zum Teil positive Korrelationen. 
Eine Erhéhung der durchschnittlichen Chiasmenzahl macht sich bei den 
beiden m-Chromosomen gleichmaBig bemerkbar, und ebenso wirkt sich 
meist eine Verinderung im Sm- und St-Chromosom gleichartig aus. 

Da zwischen den Mittelwerten fiir die verschiedenen Chromosomen 
zum Teil Unabhingigkeit, zum Teil aber eine positive Korrelation be- 
steht, kann die Festlegung der Chiasmenfrequenz nicht ein einheitlicher 
Vorgang sein, sondern sie muB sich zusammensetzen aus Teilvorgingen, 
die zum Teil auf alle Chromosomen, zum Teil aber nur auf bestimmte 
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Chromosomen EinfluB haben. Weiter ergibt sich hieraus, daB® die Fak- 
toren, die auf die Chiasmenfrequenz der PMZ einer Anthere einwirken, 
dies iiber zwei verschiedene Vorginge tun, nimlich die Bestimmung des 
Niveaus der Chiasmenhiaufigkeit des ganzen Kerns und die relative Be- 
teiligung der verschiedenen Chromosomen. Diese Einfliisse miissen fir 
gréBere Gruppen von PMZ gleich sein. 

Bei Oenothera (HARTE 1954a) wurde gefunden, daB den verschiedenen 
Chromosomen dort eine bestimmte ,,Wertigkeit‘‘ zukommt, mit der sie 
sich an der Chiasmenbildung des Kerns beteiligen und auf auBere Ein- 
fliisse reagieren. Bei Paeonia laBt sich durch die genauere Analyse 
zeigen, daB auch diese Wertigkeit keine konstante GréBe darstellt, son- 
dern variabel ist und fiir jede Gruppe von Gonotokonten determiniert 
wird. 

Dieses festgelegte Niveau der Chiasmenfrequenz fiir den ganzen Kern 
und die einzelnen Chromosomen in einer Anthere gibt aber nur den 
Rahmen ab, innerhalb dessen positive und negative Abweichungen ein- 
zelner Zellen méglich sind. Wenn ein Chromosom mehr oder weniger 
Chiasmen bildet als dem festgelegten Durchschnitt der ganzen Gruppe 
entspricht, so erfolgt innerhalb der Zelle eine Kompensation dadurch, 
daB in den iibrigen Chromosomen eine Abweichung in der entgegen- 
gesetzten Richtung eintritt. Dadurch weicht die Gesamtzahl der Chias- 
men einer solchen Zelle weniger vom Mittel ab, als bei einer unabhin- 
gigen Reaktion der Chromosomen der Fall wire. Innerhalb des Praparats 
entsteht dadurch eine negative Korrelation zwischen der Chiasmenhiufig- 
keit einzelner Chromosomen und dem Rest der Zelle. Diese Abweichungen 
sind aber nicht vollig willkirlich. Bei einer reinen Zufallswirkung wire 
es nicht erklarlich, warum die beiden m-Chromosomen fast immer in 
gleicher Richtung abweichen, also eine positive Korrelation ihrer Chias- 
menhiufigkeit innerhalb eines Praparats aufweisen. Gegen eine nur 
zufallige Verteilung spricht auch, daB die Korrelation nicht iberall 
gleich eng sind, sondern von einer Anthere zur anderen in ihrer GréBe 
starken und gesicherten Schwankungen unterworfen sind. Wenn eine 
automatische Regulation einsetzen wiirde, miiBte das AusmaB der gegen- 
seitigen Beziehungen in allen Praiparaten iibereinstimmen. Da dies ein- 
deutig nicht der Fall ist, mu8 der Umfang der Kompensation und das 
Chromosom, an dem der Kompensationsvorgang bevorzugt ansetzen 
kann, vorher bestimmt sein, und zwar durch Einfliisse, die nicht nur 
eine einzelne Zelle, sondern die ganze Stichprobe gleichmaBig erfassen, 
weil sonst die Beziehungen nicht so deutlich hervortreten kénnten. 

Das Auftreten der negativen Korrelationen innerhalb der Priaparate 
und die gesicherten Differenzen in der GréBe der Regressions- und 
Korrelationskoeffizienten beweisen, daB hier zwei Faktoren zusammen- 
wirken, namlich der an der einzelnen Zelle angreifende EinfluB, der Rich- 
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tung und Ausma8 der Abweichungen vom Mittelwert fiir einzelne Chro- 
mosomen bestimmt, und der andere, der vorher fiir die ganze Gruppe 
festlegt, in welcher Weise eine Kompensation erfolgen wird. Das St- 
Chromosom ist als einziges ziemlich unabhangig in dem Sinne, daB es 
an den Kompensationsvorgingen am wenigsten beteiligt ist und die 
geringsten Korrelationen aufweist. Die Faktoren, die im einzelnen Kern 
eine Veriinderung der Chiasmenzahl gegeniiber dem Mittelwert der 
ganzen Gruppe bewirken, greifen entweder so an, daB alle Chromosomen 
beeinfluBt werden und eine positive Korrelation der Chiasmenzahl ent- 
steht, wie sie in einigen Fallen gesichert wurde, oder sie bewirken eine 
Verschiebung der Chiasmenverteilung in der Zelle und dadurch eine 
negative Korrelation in den Praparaten. 

Die Kompensation der Erhéhung der Chiasmenzahl in einem Chro- 
mosom durch eine Herabsetzung in einem anderen ist ein Vorgang, der 
sich nur im Rahmen des festgelegten Niveaus der Chiasmenfrequenz der 
Zelle und der gegenseitigen Relation der Chromosomen abspielt, aber 
keinen Einflu8 hat auf die Determination dieser Beziehungen, denn in 
diesem Fall miiBten auch negative Korrelationen zwischen den Chiasmen- 
mittelwerten der Chromosomen in verschiedenen Praparaten auftreten. 
Eine Erhéhung der durchschnittlichen Chiasmenhaufigkeit in einem 
Chromosom bewirkt nicht automatisch eine Erniedrigung des Durch- 
schnitts in einem anderen Chromosom. Wenn aber das gegenseitige Ver- 
haltnis bestimmt ist, kann die Abweichung in einer einzelnen Zelle durch 
den Kompensationsvorgang aufgefangen werden. 


III. Beziehungen zwischen Chiasmenfrequenz, Chromosomenliinge 
und Paarung 

Die verschiedene Chiasmenhaufigkeit einzelner Chromosomen oder 
Chromosomengruppen wurde bisher meist, so zuletzt an Hyacinthus von 
ELuiot (1955, dort weitere Literatur) in Beziehung gesetzt zur unter- 
schiedlichen Liinge der Chromosomen. Eine solche Abhangigkeit ist im 
vorliegenden Material sicher nicht gegeben. Aus der untersten Zeile 
Tabelle 2 geht eindeutig hervor, daB die Chiasmenfrequenz der fiinf 
Chromosonien nicht mit der Linge korreliert ist. Dies ergibt sich nicht 
nur aus dem Vergleich der Mittelwerte, sondern mit gleicher Deutlichkeit 
aus den Univalentzahlen. Bei Verwendung der Mittelwerte ist die 
Reihenfolge M > m> Sm> St. Werden dagegen die Chromosomen 
mit wenigstens einem Chiasma gezahlt, so ergibt sich die Folge M > 
St > Sm > m. Nach der GréBe geordnet ist Sm > M > m> St. Sowohl 
die m-Chromosomen wie das sehr groBe Sm-Chromosom bilden haufiger 
Univalente als das kleine St-Chromosom. Das Sm-Chromosom, das 
groéBte des Satzes, hat eine Chiasmenfrequenz, die viel geringer ist als 
die des nur wenig kleineren M-Chromosoms und sogar noch etwas unter 
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den Werten fiir die m-Chromosomen liegt, von denen ein Arm jeweils 
etwa die Lange des kiirzeren Armes des Sm-Chromosoms besitzt. Die 
mittlere Chiasmenhiufigkeit des kleinen St-Chromosoms ist nur um 0,1 
Chiasma je Chromosom geringer als diejenige des fast doppelt so langen 
Sm-Chromosoms. Auch die Tatsache, daB das relative Verhaltnis der 
Chiasmenzahl in den verschiedenen Chromosomen gesichert variiert, 
spricht gegen eine mechanische Abhangigkeit der Chiasmenhiaufigkeit 
von der Chromosomenlinge. 

Eine ahnliche Beobachtung machte KoLiEr (1938) bei Cricetus. Auch 
hier ist die Chiasmenhaufigkeit im gepaarten Teil der Geschlechts- 
chromosomen geringer als in den autosomalen Bivalenten, obgleich seine 
Lange wesentlich gréBer ist. Ebenso fand Jounsson (1944) bei Alopecu- 
rus, daB die groBen Chromosomen mit gleicher Hiufigkeit Ringbivalente 
bilden wie die kleinen, die Chiasmenzahl also nicht mit der Chromosomen- 
lange parallel geht. 

Wenn die Variation der Chiasmenfrequenz unter wechselnden auBeren Bedin- 
gungen (verschiedene Temperaturen) in Beziehung gesetzt wird zur Chromosomen- 
lange und hierzu die Lange der mitotischen Metaphasechromosomen bei der ent- 
sprechenden Temperatur als Bezugswert genommen wird (ELLIoT 1955), so kann 
die gefundene parallele Verinderung beider GréBen keine Grundlage fiir Aussagen 
iiber die Abhangigkeit zwischen Chromosomenlange und Chiasmenbildung ab- 
geben, weil die Lange der Metaphasechromosomen eine Funktion ihrer Spiralisie- 
rung ist, wahrend die Paarung und Chiasmenbildung an den maximal gestreckten 
Chromosomen der friihen meiotischen Prophase ablauft. 

Die bei Paeonia gefundenen Beziehungen sind vielmehr so zu deuten, 
daB8 sowohl die Grundwahrscheinlichkeit der Chiasmenbildung wie die 
Linge der Interferenzstrecke variable GréBen sind, deren Variations- 
breite und Reaktion auf wechselnde auBere Bedingungen fiir jedes 
Chromosom verschieden ist und deren Verinderungen fiir jedes Chro- 
mosom getrennt determiniert werden. 

Verainderungen der Chiasmenfrequenz werden hiaufig auch auf 
mangelnde Pachytaénpaarung zuriickgefiihrt (DARLINGTON 1937, WHITE 
1936, BarBER 1941, ExiioT 1955). 

In der einzigen Untersuchung, bei der bisher die Pachytainpaarung 
unter dem Einflu8 verschiedener Temperaturen direkt beobachtet 
wurde (Antirrhinum, Ernst 1939), konnte eindeutig nachgewiesen 
werden, daB trotz der in den Versuchen stark .verminderten Chiasmen- 
frequenz die Paarung vollstindig und normal verlief und die Univalente 
erst spiter als Folge der fehlenden Chiasmenbildung auftraten. AuBer- 
dem konnte PRAKKEN (1943) an Roggen zeigen, da8 in einem , ,asynapti- 
schen“ Stamm die PMZ trotz normaler und vollstindiger Pachytan- 
paarung, die durch Untersuchung dieses Stadiums nachgewiesen wurde, 
die Chiasmenbildung gestért ist und in spateren Stadien der Meiosis die 
Paare in Univalente auseinanderfallen. Gleichartige Beobachtungen 
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machte Levan (1940) an Alliwm. Auch hier sind also Paarung und 
Chiasmenbildung getrennte Vorginge, von denen der letztere durch das 
Gen fiir Asynapsis gesteuert wird. 

Alle anderen Behauptungen iiber den Zusammenhang zwischen Pachytan- 
paarung und Chiasmenhiufigkeit griinden sich aber nicht auf direkte Beobach- 
tungen dieses Stadiums, sondern sind Riickschliisse aus der Beobachtung der 
Chiasmenhaufigkeit und -verteilung in spaéteren Stadien. Es wird vorausgesetzt, 
daB die Chiasmenbildung eine Funktion der Pachyténpaarung sei und immer in 
den gepaarten Chromosomenteilen abliefe. Wenn dann keine Chiasmenbildung 
beobachtet wird, folgert man, daB keine Paarung stattgefunden hat und schlieBt 
daraus, daB die angewendeten Faktoren, meist Temperaturéinderungen, nicht. 
direkt die Chiasmenbildung, sondern die Paarung beeinflussen, woraus wiederum 
abgeleitet wird, daB die Chiasmenbildung eine Funktion der Paarung der Chromo- 
somen sei. Bei dieser SchluBfolgerung handelt es sich um einen RingschluB, da 
im Endergebnis das als bewiesen angesehen wird, was zuerst als Voraussetzung 
dieser Deutung der Befunde vorweggenommen wurde. 

Aus einer Veranderung der Chiasmenhaufigkeit und -verteilung darf 
daher nicht auf eine fehlende Paarung der homologen Chromosomen in 
friihen Stadien der Meiosis geschlossen werden. Es mu8 vielmehr an- 
genommen werden, wie Ernst bereits feststellte, da8 Chiasmenbildung 
und Paarung nicht automatisch miteinander gekoppelt sind, sondern 
getrennte Entwicklungsvorginge der meiotischen Zellen darstellen, die 
nur insoweit miteinander verbunden sind, als die Chiasmenbildung eine 
vorangegangene Paarung voraussetzt und folglich eine Verinderung der 
Chiasmenhiufigkeit keine Riickschliisse auf eine Beeinflussung der 
Pachytanpaarung zulaBt. Da bei Paeonia die Univalente keine wesent- 
liche Rolle spielen, folgt, daB tatsichlich nicht die Paarung der Chromo- 
somen, sondern die Chiasmenbildung der Vorgang ist, durch den sich 
die einzelnen Proben unterscheiden. 


IV. Die Determinationsvorgdnge bei der Chiasmenbildung 


Die Bestimmung der Anzahl der Chiasmen und ihre Verteilung ist 
bei Paeonia nach dieser Deutung der Befunde kein einheitlicher Vorgang, 
sondern setzt sich aus einer Anzahl von Teilschritten zusammen, von 
denen jeder durch einen besonderen, von den iibrigen unabhingigen 
Determinationsvorgang bestimmt wird. Die Reaktionen sind hierbei in 
groBeren Gruppen von PMZ gleichartig. Diese Faktoren, die von der 
Anthere aus auf alle darin enthaltenen PMZ einwirken, haben Einflu8B 
auf das durchschnittliche Niveau der Chiasmenzahl je Kern in dieser 
Gruppe, auf den relativen Anteil der einzelnen Chromosomen an der 
Chiasmenbildung und auf Art und Umfang der Kompensationsvorginge, 
die einsetzen, wenn ein Chromosom Abweichungen vom Durchschnitt 
zeigt. AuBerdem wird noch die Lange der Interferenzstrecke in den 
verschiedenen Chromosomen gesondert festgelegt. Daneben muB es 
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aber noch andere Einfliisse geben, die immer nur eine einzelne PMZ er- 
fassen und dadurch fiir die Unterschiede innerhalb einer Anthere ver- 
antwortlich sind. Diese entscheiden iiber Richtung und GréBe der Ab- 
weichungen der Chiasmenzahl eines Kerns vom Mittelwert der Gruppe 
und die Beteiligung bestimmter Chromosomen an dieser Abweichung. 

Die Beeinflussung der PMZ muB also auf einem Wege erfolgen, der 
einen groBen Teil des Inkalts eines Pollensacks gleichmaBig erfaBt. Einer 
der Faktoren, der fiir gréBere Gruppen von PMZ eines Loculus gleich 
sein diirfte, ist die Versorgung durch die Sekrete des Tapetums. Es ist 
daher wahrscheinlich, daB die verschiedenen Faktoren der Chiasmen- 
bildung auf diesem Wege auf die PMZ einwirken. Einen Hinweis hier- 
fiir gibt auch der Befund bei Oenothera, daB in pollensterilen Pflanzen 
- der Konstitution fr/fr, bei den in spiiteren Stadien eine Stérung der 
Tapetumfunktion vorliegt, sich eine gegeniiber den normalen Geschwi- 
sterpflanzen erhdhte Chiasmenfrequenz nachweisen ]48t (HarTE 1953). 
Fir die Abweichungen einer Zelle vom Niveau der ganzen Gruppe muB 
nicht notwendigerweise ein neuer, unabhingiger Determinationsvorgang 
angenommen werden. Wenn die Beeinflussung iiber die Tapetumsekrete 
erfolgt, wobei es véllig offen bleiben muB, ob es sich um _ ,,chiasmen- 
bildende“ Stoffe oder allgemeine Ernahrungsfaktoren handelt, so ist die 
Streuung um den Mittelwert dadurch zu erkliren, daB diese auf die ein- 
zelnen PMZ verteilt werden, wobei quantitative Differenzen entstehen 
konnen. 

Die Tatsache, da8 der Vorgang ,,Chiasmenbildung“ nicht einheitlich 
ist, sondern durch eine Anzahl verschiedener Determinationsvorginge 
bestimmt wird, hat einen entscheidenden Einflu8 auf die Deutung aller 
Untersuchungen iiber die Veriinderung der Chiasmenfrequenz unter dem 
EinfluB verschiedener Bedingungen. Die Differenzen der durchschnitt- 
lichen Chiasmenhiaufigkeit einer Gruppe von Gonotokonten gegeniiber 
einer Vergleichsgruppe zeigen zwar an, daB sich diese Gruppen in einigen 
Faktoren unterscheiden, aber der SchluB ist nicht umkehrbar. Wenn 
zwischen den Mittelwerten fiir die Anzahl der Chiasmen je Kern keine 
Differenzen nachweisbar sind, so beweist dies noch nicht, da8 die 
Chiasmenbildung nicht beeinfluBt wurde. Es kénnen sehr weitgehende 
Differenzen vorhanden sein, ohne daB sich dies in gesicherten Verande- 
rungen des Mittelwertes der Chiasmen je Kern anzeigt. Wenn die 
Chromosomen nicht unterscheidbar sind oder nicht die tatsichliche - 
Anzahl der gebildeten Chiasmen ausgewertet werden kann, sondern, 
durch die Struktur des Materials bedingt, nur die Endchiasmen oder die 
Univalentzahlen erfaBt werden kénnen, so verbergen sich hinter einer 
Veranderung dieser Werte sehr verschiedenartige Vorgainge, wahrend 
eine sehr starke Beeinflussung der Chiasmenverteilung unbemerkt 
bleiben kann. 
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Alle diese Vorginge verandern nur die Hiufigkeit und Verteilung 
der Chiasmen, sie kénnen also nur ansetzen, wenn durch andere Vor- 
gange, zu denen die Wirkung der Normalallele von Asynapsis- und 
Desynapsisgenen gehért, die Chiasmenbildung an sich méglich ist. Die 
hier gegebene Deutung stellt eine Erweiterung der SchluBfolgerungen 
dar, die aus den Untersuchungen an Oenothera und dem Vergleich mit 
den Befunden an anderen Objekten gezogen wurden (HaRTE 1953, 


1954a). 


V. Folgerungen iiber den Zusammenhang zwischen Chiasmenwerten 

und crossing-over ' 

Wenn sich die Untersuchung der Einwirkung verschiedener Bedin- 
gungen auf die cytologische Bestimmung der mittleren Chiasmenfrequenz 
je Kern beschrankt, so entsteht die Méglichkeit eines Fehlschlusses da- 
durch, da8 kleine Ursachen, die nur das Niveau der Chiasmenbildung 
verindern, in ihrer Bedeutung iiberschaétzt werden, wahrend andere 
gréBere Wirkungen iibersehen werden kénnen. Ganz anders wird die 
Sachlage jedoch, wenn in genetischen Versuchen die Veranderung der 
crossing-over-Werte parallel zu den cytologischen Versuchen bestimmt 
werden soll. Hierbei wird weder der tatsichliche Chiasmenwert eines 
jeden Kerns noch der Mittelwert je Kern oder fiir ein bestimmtes Chro- 
mosom erfaBt, sondern die Haufigkeit, mit der in einem bestimmten 
Chromosomenabschnitt iiberhaupt Chiasmen gebildet werden, unab- 
hangig davon, ob dies im Einzelfall ein oder mehrere sind. Da nun aber, 
wie die Befunde bei Paeonia zeigen, die Verinderungen in den verschie- 
denen Chromosomen nicht parallel gehen, sondern eine gesicherte Er- 
héhung der Chiasmenfrequenz in einem Chromosom mit einer ebenso 
gesicherten Herabsetzung in einem anderen zusammentreffen kann, ist 
eine strenge Parallele zwischen Verainderungen von Austauschwerten 
bestimmter Chromosomenstrecken und durchschnittlichen Chiasmen- 
zahlen nicht zu erwarten. Wenn diese erfaBt werden soll, so ist es notig, 
mit einem Material zu arbeiten, in dem Koppelungsgruppen und zuge- 
hérige Chromosomen identifiziert und méglichst auch die Chiasmen- 
zahlen in den Chromosomenarmen getrennt ausgewertet werden kénnen. 
Erst dann kann eine gleichartige Verinderung beider Werte erwartet 
werden. Solange ein solches Material nicht vorliegt, mu8 damit gerechnet 
werden, daB auch einmal zu einer gesicherten Verinderung der Chiasmen- 
werte keine genetische Parallele gefunden werden kann, oder daf beide 
Versuchsreihen sogar entgegengesetzte Ergebnisse bringen (Literatur bei 
GavL 1953). Andererseits lassen auch Parallelen zwischen Verainderungen 
von crossing-over-Werten und Durchschnittszahlen der Chiasmenhiufig- 
keit keine weitergehenden Schliisse zu. Alle bisherigen, zum Teil sehr 
widerspruchsvollen Ergebnisse iiber die Variabilitit der crossing-over- 
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Werte, vor allem ihre Veranderungen bei verschiedenen Temperaturen, 
lassen sich zu den Befunden an Paeonia iiber die unabhingige Re- 
aktion der verschiedenen Chromosomen in Beziehung setzen und zeigen, 
daB diese auch bei anderen Objekten verbreitet sein mu8B und wahr- 
scheinlich sogar den Normalfall darstellt. 


Zusammenfassung 

1. Es wurde die Haufigkeit und die Verteilung der Chiasmen in der 
Metaphase von PMZ bei Paeonia tenuifolia untersucht. Sowohl fiir die 
Mittelwerte der Chiasmen je Kern ‘wie fiir die Chiasmen in den ver- 
schiedenen Chromosomen wurden gesicherte Differenzen gefunden. 

2. Die Verainderungen dieser Werte gehen nicht parallel. 

3. Zwischen den Mittelwerten der Chiasmenhaufigkeit der einzelnen 
Chromosomen in den verschiedenen Praparaten besteht Unabhangigkeit 
oder eine positive Korrelation. 

4. Zwischen der Chiasmenhaufigkeit in den verschiedenen Chromo- 
somen eines Kerns besteht innerhalb der Praparate meist eine negative 
Korrelation. In einzelnen Praparaten ist aber auch Unabhingigkeit 
oder eine positive Korrelation méglich. 

5. Diese Korrelationen sind demnach variabel. 

6. Innerhalb eines Chromosoms kann sowohl eine positive wie eine 
negative Interferenz iiber das Centromer bestehen. Die Starke dieser 
Interferenz ist nicht konstant. 

7. Die Festlegung der Anzahl der Chiasmen und ihrer Verteilung im 
Kern ist kein einheitlicher Vorgang, sondern setzt sich aus einer Reihe 
voneinander unabhangiger Entwicklungsschritte zusammen, fiir die ver- 
schiedene Determinationsvorginge angenommen werden miissen. 

8. Die Determinationsschritte fiir die Anzahl der Chiasmen und ihre 
Verteilung im Kern sind unabhangig von den Vorgiingen, die dariiber 
entscheiden, ob iiberhaupt Chiasmen gebildet werden kénnen. 

9. Die Bestimmung von Chiasmenmittelwerten kann keine Grund- 
lage fiir Aussagen iiber zu erwartende Verianderungen des crossing-over 
in einem genetischen Parallelversuch ergeben. 
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A. Einleitung 


Franz ScHRADER kommt (zuletzt 1953) bei seiner wiederholten kriti- 
schen Gegeniiberstellung der Befunde, die iiber die Chromosomenbewe- 
gung bei der Kernteilung vorliegen, und der zu ihrer Erklarung aufge- 
stellten Hypothesen zu der SchluBfolgerung, daB gegenwirtig eine be- 
friedigende Erklarung fiir diese Vorginge nicht gegeben werden kann. 
Heterogen wie die Deutungen ist auch das ihnen zugrunde liegende 
Material. Zum gréBten Teil wurden die Hypothesen auf Grund von 
Rekonstruktionen des Teilungsablaufes aus fixierten Zellen gewonnen. 
Erst in den letzten Jahren sind Untersuchungen an lebenden Zellen in 
zunehmendem MaBe aufgenommen worden. Es ist klar, daB solche 
direkten Beobachtungen einen gréBeren Aussagewert haben, als die aus 
fixiertem Material abgeleiteten Schliisse. 


* Mitteilung I (von H. Bavzr) erscheint aus technischen Griinden spiater. 
Chromosoma. Bd. 8 13 
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Von den verschiedenen Phasen der Kernteilung ist in erster Linie 
die Anaphase im Leben untersucht worden, dagegen liegen keine ge- 
naueren Untersuchungen tiber die prometaphasischen Bewegungspro- 
zesse vor!. Das war auch erst nach Heranziehung von solchen Zellen 
mdglich, die es erlauben, alle Chromosomen in ihrer Bewegung zu ver- 
folgen. Ein solches Material liegt in den Tipuliden vor (BauvER 1956). 














p 

10 

8 

6 

# oo! ————> 3' ——__—_> 7 17' 27' 37' 
sh rr 

; 7 <— e 13° m! 15" 16 


> 
“9 
> 

Do 
5 


























Abb. 1. Einige der pro Minute angefertigten Skizzen vom Verlauf der Prometaphase I bei 
Tipula lateralis. In jeder Zeichnung sind die Umrisse der Chromosomen und die Pol- 
begrenzungen der Spindel wiedergegeben. Die durchlaufende Gerade stellt die Spindel- 
mittelebene (den theoretischen Aquator) dar. Die erste Teilzeichnung (0. Minute) ist beim 
ersten Anzeichen von Kernauflésung und Spindelbildung hergestellt worden, die letzte 
(37. Minute) unmittelbar vor derma Einsetzen der Anaphase. Uber die in der ersten Teil- 
zeichnung (0. Minute) durch einen Pfeil markierte Tetrade vgl. Abb. 2. Die univalenten 
Geschlechtschromosomen liegen links, z. B. in der Zeichnung von der 11. Minute allein 
tiber der Aquatorialebene (vgl. Text) 


Die Untersuchungen haben bald gezeigt, daB die Bewegungen der Chro- 
mosomen sehr komplex sind und von keiner der bestehenden Hypothesen 
erklirt werden kénnen. Deshalb sollen in der mit dieser Arbeit beginnen- 
den Untersuchungsreihe zunachst nur die Bewegungsphinomene in még- 
lichst groBer Genauigkeit analysiert werden. Dabei gibt die vorliegende 
Arbeit nur eine Darstellung des normalen Teilungsablaufes. Spitere 
Arbeiten werden sich mit seiner experimentellen Abwandlung befassen. 


1 Vgl. den Nachtrag S. 209. 
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Erst auf diesem induktiven Wege soll dann versucht werden, Stellung 
zu den bisherigen Hypothesen tiber die der Bewegung der Chromosomen 
zugrunde liegenden Krafte zu nehmen und unter Verwendung der in 
ihnen zweifellos enthaltenen richtigen Deutungselemente zu allgemeinen 
Schliissen zu gelangen. Auf Deutungsversuche von Teilprozessen soll 
jedoch hier nicht verzichtet werden, soweit sie schon heute einigermaBen 
fundiert erscheinen und als Fragestellung fiir nachfolgende Arbeiten 
dienen kénnen. 

Diese Arbeit ist Herrn Prof. Dr. A. Kiun zu seinem 70. Geburtstag gewidmet 
worden. Herrn Prof. Dr. H. Bavrr danke ich fiir die vielseitige Unterstiitzung bei 
ihrer Durchfiihrung. 

B. Material und Methoden 

Die Untersuchungen wurden hauptsichlich an Tipula lateralis, daneben an 
T. oleracea, T'. caesia und Pales crocata vorgenommen, die aus Kulturen der hiesigen 
Abteilung stammten. Die Lebend- 
praparate wurden in der von 
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der Chromosomen wurde in jeder Prometaphasedaver 


Skizze der Aquator als mittlere app. 2. Weg-Zeit-Diagramm der Prometaphase- 
Senkrechte auf der Spindelachse bewegung der in Abb. 1 (0. Minute) durch einen 
(der Verbindungslinie der Spin- Pfeil markierten Tetrade (vgl. Text) 
delpole) festgelegt. Vom Aquator 
aus wurden sodann die Spindellinge (Abstand der Pole) sowie die Abstaénde zu 
den Kinetochoren ausgemessen, deren Ortsbestimmung in den ersten Minuten aller- 
dings etwas willkiirlich ist. Die Werte wurden in « umgerechnet und als Weg-Zeit- 
Diagramm dargestellt (Abb. 2). Auf der Abszisse wurde die Zeit, auf der Ordinate 
die Entfernung der Pole und der Kinetochoren aller Chromosomen vom Aquator 
abgetragen. Die Kurven der Chromosomenbahnen und die Polbegrenzungen der 
Spindel wurden durch die Masse der MeBpunkte gelegt. Diese Weg-Zeit-Diagramme 
dienten als Grundlage fiir die weiteren Berechnungen. 

13* 
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C. Graphische Analyse der Lebendbeobachtungen 
I. Allgemeine Ubersicht tiber den Ablauf der 1. Reifeteilung 
bei T'. lateralis 

In den Lebendpraparaten aus Larven geeigneten Alters sind alle 
Stadien vom Pachytiin bis zu fertig ausgebildeten Spermien vorhanden. 
Die jungen Spermatocyten (Pachytén und Diplotin) sind noch nicht 
abgekugelt. Mit Ausnahme vom Nucleolus, dem die heterochromati- 
schen Geschlechtschromosomen anliegen, erscheint ihr noch kugelférmi- 
ger Kern fast leer. Die Chromosomen lassen sich gelegentlich als ganz 
diffuse Stringe mit wenigen etwas deutlicheren Chromomeren erkennen. 
(Es ist ein sicheres Anzeichen fiir das Absterben eines Praparates, wenn 
die Pachytinchromosomen deutlicher werden.) Die Mitochondrien liegen 
ungeordnet im Zellplasma. In alteren, dann abgerundeten Spermato- 
cyten werden die homogen erscheinenden Centrosomen sichtbar. Mit 
ihrem Sichtbarwerden ordnen sich die Mitochondrien radiar zu ihnen an. 
Die Kontraktion der Chromosomen erfolgt verhaltnismaBig schnell. In 
der damit erreichten Diakinese liegen die Geschlechtschromosomen frei 
vom Nucleolus; meistens sind sie miteinander verklebt, liegen teilweise 
aber auch getrennt. Der Nucleolus tanzt infolge der Brownschen Mole- 
kularbewegung lebhaft hin und her. SchlieBlich wird er aufgelést, wobei 
er haufig in Bruchstiicke zerfallt. Das ist ein sicheres Signal fiir den 
baldigen Beginn der Prometaphase. Als Vorbereitung dazu wird in der 
spiten Diakinese der Kern von den inzwischen stark vergréBerten 
Centrosomen, von denen jedes fast die GréBe des Kernes hat, einge- 
buchtet. In der Mitte jedes Centrosoms liegen meist gut erkennbar 
geiBelformige Centriolen (diese eignen sich bei den Messungen sehr gut 
zu der genauen Bestimmung der Pole). Von den Centrosomen aus dringt 
in diesem Stadium homogen erscheinendes Plasma pseudopodienartig 
in den Kernraum ein; die Kernmembran ist offenbar in der Nahe der 
Centrosomen bereits partiell aufgelést. Gegen Ende der Diakinese 
schieben sich die Pseudopodien von den Centrosomen aus radiér zum 
Teil bis iber die Mitte des Kerns vor. Wenn auch wihrend der lang- 
samen Formveranderungen Abweichungen von der exakt radiiren Rich- 
tung vorkommen, so ist doch kein Einflu8 der Chromosomen auf die 
Pseudopodienrichtung vorhanden. Diese Pseudopodienaktivitat erstreckt 
sich tiber einen langen Zeitraum der spiten Diakinese’. Kurz vor dem 
Spindelbildungsbeginn werden die Pseudopodien nicht nur zunehmend 
linger, sondern es erhéht sich auch ihre Anzahl. Der Beginn der Spindel- 
bildung erfolgt dann iiberraschend schnell: Innerhalb eines Zeitraums 
von héchstens 2—3 min verschwindet der Kernsaft, in dem bis dahin 
1 Die Dauer wurde bei 7’. lateralis nicht gemessen; bei Pales crocata nehmen 
diese Vorgange ungefihr die letzten 50 min der Diakinese ein. Bei 7’. oleracea sind 

keine Pseudopodien deutlich. 
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noch deutliche Brownsche Molekularbewegung zu beobachten war. Da- 
nach befindet sich zwischen den Centrosomen als Spindelsubstanz ein 
Plasma, das unter den Beobachtungsbedingungen homogen erscheint und 
sich optisch nicht von dem Centroplasma unterscheidet. Sofort nach dem 
Verschwinden des Kernsaftes beginnt die Einbeziehung der auf engem 
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Abb. 3. Weg-Zeit-Diagramm des Ablaufes der 1. Reifeteilung in einer Spermatocyte von 
T. lateralis. Die &uBeren ausgezogenen Linien geben die Spindellange an. Die Verlangerung 
der Spindel bis etwa zum Beginn des 2. Drittels der Prometaphasedauer, die anschlieBende 
Verkiirzung bis ungefihr zum Anaphasebeginn und die erneute anaphasische Spindel- 
streckung sind deutlich. Die Kurven innerhalb der Spindel sind Darstellungen der Chromo- 
somenbahnen. Die Orte der Kinetochoren der beiden Geschlecht sind durch 
ausgezogene Linien verbunden. Die Orte der Kinetochoren jeder der 3 Tetraden sind durch 
Punkt-, Punkt-Strich- bzw. Strich-Linien verbunden. 46. Minute: Anaphasebeginn, 
62. Minute: Beginn der Polwanderung der Geschlechtsch 








Raum zusammengedringten Chromosomen in die Region um die 
Spindelachse; den EinordnungsprozeB iiberlagernd, setzt die Prometa- 
phasewanderung ein. Quantitativ untersucht wurden die Prometa- 
phaseveranderungen an Hand von Weg-Zeit-Diagrammen der Art von 
Abb. 2. Als Beginn der Prometaphase wurde die Auflésung des Kernes 
(Schwund des Kernsaftes) angesetzt, ein Zeitpunkt, der wegen des 
schnellen Ablaufes des Prozesses hinreichend genau bestimmbar ist. 
Ein Beispiel einer derart analysierten Zelle gibt Abb. 3, aus der die 
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Bewegungen der Chromosomen und die Langenverinderungen der 
Spindel entnommen werden k6énnen. 

Die Formverinderung der Spindel. Die zu Beginn der Spindelbildung 
groBen Centrosomen, die jedes nur wenig kleiner sind als der Kern, 
entfernen sich wahrend des ersten und auch noch zu Beginn des zweiten 
Drittels der Prometaphase! schnell voneinander, wobei ihre GréBe rasch 
abnimmt, bis sehr bald nur noch die geiBelf6rmigen Centriolen an den 
Polen zu sehen sind. Wahrend dieser Zeit wird die Spindel deutlicher, 
ihre Begrenzung gegen die Mitochondrien exakter und ihre Form regel- 
maBiger. Vor Beginn der Anaphase verkiirzt sie sich fast immer gering- 
figig; ebenso ist im gleichen Zeitabschnitt eine deutliche Verbreiterung 
in der Aquatorialzone erkennbar, wie sie schon MicHEL (1943) bei 
Psophus beschrieben hat. Wahrend der Anaphase erfolgt dann gewohn- 
‘lich eine erneute Spindelstreckung, die meistens erst einsetzt, wenn die 
Autosomendyaden fast ihre Pole erreicht haben; bei einigen Zellen 
unterbleibt allerdings die anaphasische Spindelstreckung vollig. 

Die Chromosomenbewegung. Nach der Kernauflésung wandern die 
Chromosomen sofort in der Spindel hin und her, wobei anfangs die 
Tetraden deutlich nach beiden Polen hin ausgezogen werden. Im Verlauf 
der Prometaphase ist jedes Chromosom in seiner Bewegung selbstandig; 
der Bewegungsverlauf ist in keiner Weise einheitlich, wie es in der 
Anaphase der Fall ist. Fiir das einzelne Chromosom gibt es zu keiner 
Zeit zwischen dem Beginn des Spindelaufbaues und der Anaphase eine 
gesetzmaBige Geschwindigkeit oder eine festgelegte Wanderungsrich- 
tung; ebenso willkiirlich ist der Zeitpunkt der Richtungswechsel und 
deren Hiaufigkeit. Zum Ende der Prometaphase hin wird der Bewegungs- 
raum dieser regellosen Wanderung zunehmend auf eine zuletzt schmale, 
aquatoriale Zone beschrinkt. Aus diesen Tatsachen geht schon hervor, 
daB die als Beispiel angefiihrte Zelle (Abb. 3) nicht alle méglichen Be- 
wegungsformen zeigen kann. Die Einordnung der Chromosomen in den 
Aquator erfolgt in einigen Fallen erst kurz vor dem Anaphasebeginn; 
seltener gelangen Chromosomen schon in der friihen und mittleren 
Prometaphase in den Aquator und bleiben dort liegen, wahrend sie 
gewohnlich in dieser Zeit den Aquator nur durchlaufen und sich danach 
wieder einem Pol nihern. Die Geschlechtschromosomen bleiben teilweise 
waihrend ihrer Prometaphasewanderung in der Halbspindel, die dem 
Centrosom benachbart ist, zu dem sie in der Anaphase wandern. Zum 
Teil naéhern sie sich aber in der Prometaphase sehr stark dem Pol, von 


1 Unter Prometaphase wird hier der Zeitraum vom Spindelbildungsbeginn bis 
zum Hinsetzen der Anaphase verstanden. Die Metaphase wird hier als der End- 
abschnitt der Prometaphase definiert, sie unterscheidet sich zwar weitgehend von 
der friihen und mittleren Prometaphase (s. 8. 205), der Ubergang ist aber kon- 
tinuierlich und eine Abgrenzung ist unméglich. 
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dem sie sich in der Anaphase entfernen. Die Geschwindigkeit der Chro- 
mosomen ist in anderen Zellen gréBer oder auch geringer und ihre pro- 
metaphasische Polannaherung mehr oder weniger stark ausgeprigt. Die 
Geschwindigkeit der Autosomen ist in der Prometaphase manchmal 
kurzfristig genau so groB, seltener sogar noch gréBer als in der Anaphase. 
Die Geschlechtschromosomen bewegen sich in der Prometaphase sogar 
haufig schneller als in der Anaphase. 

Die Anaphasewanderung setzt bei allen drei Tetraden gleichzeitig ein. 
Das Nachhinken einer Tetrade beruht wohl stets auf Stérungen bei der 
Trennung ihrer Dyaden. Als solche Wanderungshemmnisse sind oft 
Verklebungsbriicken feststellbar, 4, 
die mit fortschreitender Anaphase .~) | 
stark gestreckt werden, da die baog | 
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Geschlechtschromosomen werden Abb. 4. Korrelation zwischen der Prometa- 


phasendauer (¢,) und der Zeitspanne zwischen 
Anaphasebeginn und Wanderungsbeginn 
der Geschlechtschromosomen (¢;) bei 
T. lateralis 


zunichst im Aquator festgehalten, 
ihre Polwanderung setzt etwa um 
die Zeit ein, zu der die Autosomen 


die Pole erreicht haben. Der Ana- 

phasemechanismus der Geschlechtschromosomen ist ein anderer als der 
der Autosomen (BAavER 1956). Bei der Polwanderung sind die Schenkel 
der Geschlechtschromosomen vorangerichtet, die Kinetochoren hinken 
nach. 

Die Dauer der Teilungsphasen. Die Dauer der Prometaphase ist in 
den einzelnen Zellen verschieden. Unter 13 Zellen, bei denen die Chromo- 
somenbewegung wahrend der ganzen ersten Reifeteilung erfaBt wurde, 
dauerte die kiirzeste Prometaphase 28, die laingste 58 min; die mittlere 
Dauer betrug 37 min. Die Variationsbreite ist so groB, daB ein Fehler 
bei der Bestimmung des Zeitpunktes des Spindelbildungsbeginns, der 
nuretwa + 1,5 min betragen diirfte, gering wird. Es zeigt sich, daB 
in den Zellen mit langer Prometaphasedauer auch alle anderen Phasen 
(der Zeitraum bis zur maximalen prometaphasischen Spindelstreckung, 
die Dauer bis zum Beginn der Wanderung der Geschlechtschromosomen 
und die der Anaphasewanderung der Autosomen) gegeniiber dem Mittel 
verlingert sind, entsprechend sind in Zellen mit kurzer Prometaphase- 
dauer die iibrigen Phasen verkiirzt. Die Abb. 4 gibt eine graphische 
Darstellung der Abhingigkeit der Zeitspanne vom Anaphasebeginn bis 
zum Beginn der Wanderung der Geschlechtschromosomen von der Pro- 
metaphasedauer. Bei der geringen Anzahl von Werten ist eine naihere 
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Diskussion dieser Kurve nicht méglich. Obwohl die Beobachtungen nicht 
alle bei konstanter Temperatur vorgenommen worden sind, scheint es 
doch nicht gerechtfertigt zu sein, die beobachteten zeitlichen Unter- 
schiede der Prometaphasedauer allein oder zu einem betrichtlichen 
Teil auf die nur um wenige Grade differierende Zimmertemperatur 
zuruckzufiihren. Die nihere Bestimmung der Temperatureinfliisse soll 
spiter durchgefiihrt werden; die Zellen vertragen hohe Warmegrade. 
(Normale Teilungen finden noch bei Einstellung des Eisenbergschen 
Heiztisches der Firma Leitz auf 45°C statt, was einer Temperatur im 
Praiparat von etwa 39° C entspricht.) 


II. Analyse der Prometaphasebewegung der Chromosomen 
bei 7’. lateralis 


Aus den Weg-Zeit-Kurven 1é8t sich ablesen und ausmessen, wie 
schnell die Chromosomen wandern, wie haufig sie ihre Wanderungs- 
richtung andern und in welcher Richtung sie wandern. 

1. Der Richtungswechsel. Fir die Prometaphase ist das regellose Hin- 
und Herwandern der Chromosomen typisch. Wahrend dieser Wanderung 
strecken sich die Tetraden etwa bis zum Beginn des zweiten Drittels der 
Prometaphasedauer, danach verkiirzen sie sich wieder bis zum Anaphase- 
beginn. Weder Streckung noch Verkiirzung sind stetig, vielmehr wird 
die Streckung im ersten Drittel immer wieder durch voriibergehende 
Verkiirzungen unterbrochen, wie auch wahrend der allgemeinen Ver- 
kiirzung voriibergehend Streckungen auftreten. Die beiden Kinetochoren 
verhalten sich in ihren Bewegungen unabhingig voneinander, soweit 
das bei der durch die Chiasmata bewirkten Koppelung midglich ist. Die 
kurzfristige, ziingelnde Streckung und Verkiirzung kinetochorennaher 
Chromosomenabschnitte wurde mit der hier angewendeten Methode 
festgestellt, ihre genaue Analyse ist aber nicht méglich, da zur Beur- 
teilung der GréBe des MeBfehlers mehr als eine Messung pro Minute 
nétig ist?. Was mit der graphischen Methode analysiert werden konnte, 
sind Stadien zwischen mehreren solchen kurzfristigen Streckungen und 
Verkiirzungen. Aus diesem Grunde wurde die Analyse der Richtungs- 
wechsel der Kinetochoren (eine kurzfristige Streckung und Verkirzung 
einer Tetrade ist, auch wenn sie dabei am gleichen Ort bleibt, mit einem 
Wechsel der Bewegungsrichtung ihrer Kinetochoren verbunden) bis zur 
spiteren exakten Filmanalyse zuriickgestellt und es wurde hier nur 
Richtungswechsel ganzer Chromosomen analysiert. Ein Richtungs- 
wechsel des ganzen Chromosoms wurde registriert, wenn sich die Mitte 
zwischen den beiden Kinetochoren der Tetrade mindestens 2 min lang 


1In einizen bereits fertiggestellten Filmen von der Prometaphasebewegung der 
Chromosomen bei Pales crocata ist die ziingelnde Bewegung der kinetochorennahen 
Chromosomenabschnitte ganz auffallig. 
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in der der vorausgehenden Bewegung entgegengesetzten Richtung be- 
wegt und dabei mindestens eine Strecke von 0,4, zuriicklegt. Bei den 
Geschlechtschromosomen, wo die Lage des Kinetochors als Ort des 
Chromosoms definiert wurde, treten die genannten Komplikationen 
nicht auf. 

Die Haufigkeit, mit der die Chromosomen ihre Richtung andern, ist 
sehr verschieden. In dem vorliegenden Material von 39 Autosomen und 
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23 Geschlechtschromosomen andert nur ein Autosom seine Richtung 
nur einmal (Abb. 5a); haufiger liegt eine gréBere Anzahl von Richtungs- 
anderungen vor, die héchste Anzahl betraigt 11 (Abb. 5b). Die Anzahl 
der Richtungsinderungen der Geschlechtschromosomen schwankt zwi- 
schen 2 und 11, liegt also im gleichen Bereich. Die mittlere Anzahl der 
Richtungswechsel betragt fiir die Autosomen 4,5, fiir die Geschlechts- 
chromosomen 6,8; die mittlere Anzahl ist also bei den Aytosomen- 
tetraden geringer als bei den univalenten Geschlechtschromosomen. 
Zwischen den Chromosomen einer Zelle ist eine Korrelation in der Anzahl 
der Richtungswechsel nicht festzustellen; weder wechseln alle Chromo- 
somen einer Zelle ungefahr gleich haufig ihre Richtung, noch liegt eine 
Kompensation derart vor, daB bei einer unterschiedlichen Anzahl von 
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Richtungsaénderungen der Einzelchromosomen die Anzahl der Richtungs- 
anderungen pro Zelle annahernd konstant ware. Auch 1é8t das bisher 
ausgewertete Material keine Abhangigkeit der Anzahl der Richtungsinde- 
rungen von der Prometaphasedauer erkennen. Die Anzahl der Rich- 
tungsanderungen aller Chromosomen einer Zelle schwankte zwischen 
13 und 43; in beiden Zellen mit diesen Extremwerten dauerte dabei die 
Prometaphase gleich lange (36 min). 

Um aus dem Gesamtmaterial Mittelwerte vom Spindelbildungsbeginn 
bis zum Einsetzen der Anaphase erhalten zu kénnen, war es notwendig, 
die bei verschiedenen Zellen zeitlich unterschiedlich langen Prometa- 
phasen zu normen. Deshalb war 











16 
me : ; 4 bi vorher zu kliren, ob die Ein- 
|" + if ° ordnung der Chromosomen in 
Sot * + ¥ den Aquator bei Zellen mit 
Pye langer Prometaphasedauerebenso 

schnell erfolgt, wie in Zellen 

0 ; ps ae : mit kurzer Prometaphasedauer, 


Abb. 6. Mittlere Anzahl der Richtungswechsel 
wahrend der Prometaphase von 7. lateralis. 
Ausgewertet wurden 39 Autosomen und 23 
Geschlechtschromosomen. Kreuze: Autoso- 
men, Kreise: Geschlechtschromosomen; np: 
Anzahl der Richtungswechsel; 'ng,: Anzahl 


und die Verlangerung nur da- 
durch zustande kommt, daB die 
Chromosomen vor der Anaphase- 
wanderung linger im Aquator 
liegen bleiben oder ob die Dauer 





der Chromosomen 
des Einordnungsprozesses propor- 


tional zur Gesamtdauer der Prometaphase ist. Der Vergleich verschiedener 
Weg-Zeit-Kurven zeigt, daB die letztere Moglichkeit verwirklicht ist. Das 
war auch aus dem Vergleich der Dauer deutlich abgegrenzter Phasen in 
Zellen mit verschieden schnell ablaufender Teilung zu erwarten (Abb. 4), 
der zeigt, daB die Dauer aller Einzelphasen proportional zur Gesamtdauer 
der Zellteilung ist. Die Normung der Prometaphasedauer konnte aus 
diesen Griinden so durchgefiihrt werden, dag der Zeitraum vom 
Spindelbildungsbeginn bis zum Beginn der Anaphase gleichgesetzt und 
zur Auswertung in eine bestimmte Anzahl gleichlanger Abschnitte unter- 
teilt wurde, die dann bei verschiedenen Zellen zwar zeitlich verschieden 
lang, stets aber direkt proportional zur jeweiligen Prometaphase- 
dauer sind?. 

Da die Anzahl der Richtungswechsel so stark schwankt, konnten die 
genormten Prometaphasen zur Auswertung nur in 5 Abschnitte unter- 
teilt werden. Abb. 6 gibt die Hiaufigkeit der Richtungswechsel wieder, 
die die Autosomen und die Geschlechtschromosomen in jedem 1/,-Ab- 
schnitt der Prometaphase durchfithren. Die Haufigkeit der Richtungs- 


1 Die Annahme direkt proportionaler Abhingigkeit entspricht zumindest in 
Annaherung den tatsichlichen Verhaltnissen, wenn auch die genaue Beziehung 
nicht bekannt ist. 
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wechsel bleibt waihrend des gréBten Teils der Prometaphase konstant; 
lediglich im letzten Zeitabschnitt vor dem Anaphasebeginn verringert 
sie sich. Diese Abnahme kann jedoch vorgetiéuscht sein, da bei den 
geringen Durchschnittsgeschwindigkeiten, die die Chromosomen in diesem 
Zeitabschnitt haben (s. 8. 197), bei einigen schnell aufeinanderfolgenden 
Richtungswechseln die Verlagerung der Chromosomen so gering werden 
mu8, daB sie bei der Auswertungsmethode unterhalb der Erfa8barkeit 
liegt. 

2. Die Wanderungsrichtung. Beim Beginn des Spindelaufbaus werden 
die Chromosomen in verschiedenen Entfernungen vom Aquator in die 
Spindel einbezogen. Wenn eine unmittelbare Wirkung der Centrosomen 
auf ein Chromosom vorliegen wiirde, sollte das in der Richtung und Ge- 
schwindigkeit der anschlieBenden Wanderung zu erkennen sein. Der 
Vergleich von Chromosomen, die zu Beginn des Spindelaufbaus zufallig 
in die Nahe eines Centrosoms kommen, zeigt, da8 ihre anschlieBende 
Wanderungsrichtung und ihre Geschwindigkeit dadurch nicht festgelegt 
sind. Vielmehr kénnen sie in Richtung auf den Poi wandern (Abb. 7a); 
sie kénnen sich aber auch nach dem Aquator hin bewegen (Abb. 7c); 
desgleichen kénnen zufiallig in der Aquatorialregion in die Spindel ein- 
bezogene Chromosomen sich im Verlauf der Prometaphase nur wenig aus 
der aquatorialen Lage entfernen (Abb. 7d) oder sie kénnen sofort in 
Richtung auf einen der Pole wandern (Abb. 7b). Es ist also eine weit- 
gehende, wenn nicht véllige Unabhingigkeit der Wanderungsrichtung 
von der Ausgangslage der Chromosomen vorhanden. Keineswegs nahern 
sich die Chromosomen im Verlauf dieser unregelmaBigen Bewegung mit 
fortschreitender Prometaphase immer mehr dem Aquator. Das Beispiel 
der Abb. 7e zeigt ein Geschlechtschromosom, das sogar erst in der 
24. Minute der Prometaphase nicht nur die relativ, sondern auch die 
absolut gréBte Nahe eines Centrosoms erreicht. 

Wenn es auch keinen Zeitraum in der Prometaphase gibt, in.dem 
alle Chromosomen in Richtung auf den Pol oder den Aquator wandern, 
so zeigt doch die statistische Betrachtung eine Abhingigkeit der Wande- 
rungsrichtung der Chromosomen von der Zeit. Diese Abhingigkeit wurde 
auf folgende Weise festgestellt: Die Prometaphasen der verschiedenen 
Zellen wurden zur Auswertung in 15 gleichlange Unterabschnitte auf- 
geteilt und in jedem Unterabschnitt wurde sodann die Wanderungsrich- 
tung jedes Chromosoms registriert und bei einer Wanderung zum Aquator 
als +, bei einer Wanderung zum Pol als — bezeichnet. Danach konnte 
die Hiufigkeit der +-- und der —-Wanderungen in jedem dieser Zeit- 
raume fir die Autosomen und fiir die Geschlechtschromosomen getrennt 
bestimmt werden. Die Ergebnisse, die in Abb. 8 wiedergegeben sind, 
stimmen bei den Tetraden und den Geschlechtsunivalenten ziemlich 
genau iiberein. Das Gesamtmaterial besteht aus 39 Autosomentetraden 
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Abb. 7 a—e. Die Lage der Chromosomen beim Spindelbild beginn und ihre anschlieBende 
Wanderungsrichtung bei 7’. lateralis. a, e: Die Tetraden werden in der Nahe eines Centro- 
soms in die Spindel einb a rt in Richtung auf den in der Nahe liegenden Pol, 
ec wandert in Richtung auf den entfernten | Pol. b, d: Die Tetraden werden in der Aquatorial- 
region in die Spindel einb b rt mit groBer Geschwindigkeit sofort polwarts, 
d bleibt in der N&he des Aquators. e: Das Geschlech om erreicht erst 24 min nach 
Spindelbild beginn die gréGte Poln&he; zuvor hat es schon zweimal den Aquator 
durchlaufen 
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und 23 Geschlechtschromosomen. Wenn in den Darstellungen sich diese 
Zahlen bei der Addition der in +-Richtung und der in —-Richtung 
wandernden Chromosomen hiufig nicht ergeben, so beruht das darauf, 
daB innerhalb eines Unterabschnittes einige Chromosomen ihre Richtung 
andern und deshalb in beiden Kurven enthalten sind. Die Kurven zeigen, 
daB zu jeder Zeit in der Prometaphase Chromosomen sowohl in Richtung 
auf den Aquator als auch in Richtung auf einen der Pole wandern. 
Jedoch ist bis nicht ganz zum 6 
























































ersten Drittel der Prometaphase _—ga/- yo + . 
die Anzahl der Chromosomen, die, 2¢ 427718 + 
in Richtung auf einen Pol wan- | 2s Pre | ap +I, 
dern, gréBer als die Anzahl der zo} SA. a 
Chromosomen, die in Richtung 16 ; 3 « w 
auf den Aquator wandern. In % 
einem Zeitraum, der etwa dem MARK ARR LTT \ b 
zweiten Drittelder Prometaphase — ig \i4i* . 1° 
entspricht, ist umgekehrt die | we Pal HS She a 
Anzahl der zum Aquator wan- ”72/- Pm} an! 
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schon einige Chromosomen liegen, 6E | 
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erkennen ist. Die Anzahl der zum = 
Abb. 8au.b. Die bevorzugte Wanderungs- 


Aquator wandernden Chromo-  jtichtung der Chromosomen wahrend der Pro- 

m: ist immer noch groéBer, j metaphase I von T7. lateralis. Ausgewertet 
si 4 e : sm OS: Seeer ee? wurden 39 Autosomen (a) und 23 Geschlechis- 
doch ist die Differenz von ++-- chromosomen (b). Ordinate: Anzahl der Chro- 


Al Shes : mosomen. Wanderung in Polrichtung: Kreise 
und Wanderung gering. und gepunktete Linie; Wanderung in Rich- 


3. Die Wanderungsgeschwin- tung auf den noe i Kreuze und 
digkeit. Schon aus den Weg-Zeit- rs ncaa ae 
Diagrammen ist zu erkennen, da die Wanderungsgeschwindigkeit der Ge- 
schlechtschromosomen meistens gréBer ist, als die der Autosomen. Die 
Abb. 9 und 10 geben die Wanderungsgeschwindigkeiten einiger Chromo- 
somen wieder. Die Geschwindigkeit der Autosomen erreicht maximal 
1,2u/min (Abb. 9a, c), die der Geschlechtschromosomen kann bis zu 
2,8 u/min betragen (Abb. 10c, d). Abgesehen von dieser deutlichen Ge- 
schwindigkeitsdifferenz sind die Kurven sowohl bei den Autosomen 
(Abb. 9), als auch bei den Geschlechtschromosomen (Abb. 10) im all- 
gemeinen gleich. Die Geschwindigkeit kann sich sehr schnell andern. 
Es kénnen im Verlauf der Prometaphase mehrere ausgepragte Maxima 
vorkommen; es kann aber auch nur ein solches Maximum vorhanden 
sein (Abb. 10c). Die Maxima kénnen gleich am Anfang (Abb. 9a), aber 
auch in der Mitte (Abb. 10a) oder auch kurz vor dem Ende der Pro- 
metaphase liegen (Abb. 9b, d). 
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Abb. 9a—e. Wanderungsgeschwindigkeit einiger Tetraden w&ihrend der Prometaphase I 
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Die durchschnittliche Geschwindigkeit der Geschlechtschromosomen 
einer Zelle ist zumeist hoher als die der Autosomen. Die Durchschnitts- 
geschwindigkeit einzelner Geschlechtschromosomen liegt zwischen 0,14 
und 0,88 u/min, die der Autosomen zwischen 0,13 und 0,46 u/min. Die 
Durchschnittsgeschwindigkeiten der Autosomen sind in einer Zelle an- 
nahernd gleich und scheinen von eis 
der Dauer der Prometaphase ab- sufrin 
hangig zu sein. Die Abb. 11 zeigt —gy;---.-.- 
diese Abhingigkeit ; jedoch bedarf 
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diese wahrscheinliche Korrelation —_43----+-{-+"¢+— 
der Priifung an gréBerem Material. 7 + Dahgir: 

Zur Berechnung der Abhingig- ~~ oS Wied 
keit der mittleren Geschwindig- Sai AS eee ~ 
keit aller Chromosomen vonder *°0 0 &  % 5 55 se 


Zeit wurde in den 15 Unterab- pb. 11. Abhangigkeit der Durchschnitts- 


schnitten der Prometaphasen fir geschwindigkeit der Autosomen von der 
Prometaphasedauer bei 7’. lateralis 


jedes einzelne Chromosom die 
































































































































Durchschnittsgeschwindigkeiter- 1? 

rechnet. Sodann wurden die pin Ab 
Durchschnittsgeschwindigkeiten 3 q' 4 K | 
entsprechender _Teilabschnitte }%{|—}-7* | ¥ ° 

aller Autosomen und Geschlechts- 3 as am ately 
chromosomen getrennt gemittelt. § | eee ae = 
Das Mittel der Durchschnittsge- ; 

schwindigkeiten in Abhangigkeit 0 Teiteghccbae: 


von der Zeit gibt die Abb. 12 Per ray ae OF 
. ‘ Abb. 1 ttlere Durc ttsgeschwindig- 
wieder; zur Auswertung kamen keiten der Autosomen (Kreise) und der Ge- 














wieder 39 Autosomen und 23 Ge- taphase I von P. at aga in der cA 
% me P ore ng von lateralis. wurden die 
schlechtschromosomen.DasMittel purchsch keiten von 39 Auto- 
; windig- ‘somen und 23 Geschlechtsch in 
der Durchschnittsgesch dig 15 Teilabschnitten der Prometaphase 
keiten der Autosomen hat sein gemittelt 


Maximum unmittelbar nach dem 
Spindelbildungsbeginn; von dort an fallt es bis zum Beginn der Ana- 
phase kontinuierlich ab. Fir die Geschlechtschromosomen resultiert 
dagegen eine Kurve, die beim Spindelbildungsbeginn etwa den gleichen 
Wert hat wie die der Autosomen, dann jedoch bis zu einem Maximum zu 
Beginn des zweiten Drittels der Prometaphase ansteigt und erst zum 
Ende der Metaphase hin stark abfillt, wo sie etwa wieder mit der der 
Autosomen zusammentrifft. Das Maximum ist bei den Geschlechts- 
chromosomen fast doppelt so groB wie bei den Autosomen. 

Bei der bisherigen statistischen Betrachtung der Wanderungs- 
geschwindigkeiten blieb die Richtung, in die die Chromosomen wandern, 
unberiicksichtigt. Um auch diese zu erfassen, wurden in der gleichen 
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Weise jeweils die Geschwindigkeiten bei einer Polwanderung bzw. bei 
einer Wanderung zum Aquator getrennt gemittelt (Abb. 13). Die Werte 
streuen wegen der Aufteilung des Materials recht stark, so daB bei den 
Autosomen das Ergebnis nicht eindeutig ist. Fir die Geschlechts- 
chromosomen 1aéBt sich feststellen, daB fast bis zum Ende des zweiten 
Drittels der Prometaphasedauer die Durchschnittsgeschwindigkeit von 
in Polrichtung wandernden Chromosomen im Mittel gréBer ist als die 
Durchschnittsgeschwindigkeit der zum Aquator wandernden Chromo- 
somen. Im letzten Drittel sind die Geschwindigkeiten in beiden Rich- 
tungen etwa gleich groB, es diirfte sogar die Geschwindigkeit der zum 

Aquator wandernden Chromo- 




































































sie i] e somen etwas gréBer sein. Essind 
= 98 ATs rs also weder die Geschwindigkeit 
& ‘ a: F 0 W. der Chromosomen, noch die An- 
Ne Se ° ‘sy o| zahlund der Zeitpunkt der Rich- 
3 OF be * 56 SSekd tungswechsel, noch die Wande- 
7 a2 re3z]  rungsrichtung fiir das einzelne 

+ Chromosom festgelegt; erst die 

ol Prometaphasedaver Zusammenfassung einer gréBe- 


Abb. 13, Mittlere Durchschnittageschwindigkeit €0 Anzahl von Chromosomen 
der Geschlechtschromosomen von 7. lateralis’ léBt eindeutige  statistische 
Linke) aed bel Wonderune sam Aquete(Kecke GesetzmaBigkeiten erkennen. 
und gestrichelte Linie) 4. Die zeitliche Abhéingigkeit 

der Lage der Chromosomen. In 

der Prometaphase wandern die Chromosomen in véllig unregelmaBiger 
und voneinander verschiedener Weise in der Spindel hin und her. Wenn 
die meisten Chromosomen auch aus einer équatoriellen Lage heraus sich 
erneut einem Pole niahern, so erfolgt schlieBlich doch eine zunehmende 
Einengung des Raumes, in dem sie sich bewegen kénnen, bis schlieBlich 
die Chromosomen in der Metaphase bei ihren Bewegungen eine schmale 
Zone um den Aquator nicht mehr verlassen. Es war nunmehr festzu- 
stellen, welche Orte die Chromosomen zu verschiedenen Zeiten der Pro- 
metaphase in der Spindel iiberhaupt einnehmen kénnen und mit welcher 
Hiufigkeit sie die méglichen Orte einnehmen. Es wurden die Weg-Zeit- 
Diagramme der 13 vermessenen Zellen in dieser Hinsicht ausgewertet. 
Hierzu war es notig, bei den verschiedenen Zellen nicht nur die Pro- 
metaphasedauer, sondern auch die Spindellinge zu normen. Es wurde 
zunichst wieder die Prometaphase jeder Zelle in 15 zeitgleiche Abschnitte 
gegliedert und die Spindellinge (/) jeder Zelle am 0. bis 15. Zeitpunkt 
gemessen. Aus den Mittelwerten (/) dieser Spindellangen an den 16 Zeit- 
punkten ergab sich die Kurve der mittleren Spindellange vom Spindel- 
bildungsbeginn bis zum Beginn der Anaphase. Sodann wurden in jeder 
Zelle an jedem der 16 Zeitpunkte die Abstiinde vom Aquator gemessen, 
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die bei den Geschlechtschromosomen das Kinetochor, bei den Tetraden 
die Mittelpunkte zwischen beiden Kinetochoren aufweisen. Diese Ab- 
stinde muBten dann mit dem jeweiligen Quotienten //] multipliziert 
werden, um fiir die mittlere Spindellinge giiltig zu sein. Auf diese Weise 
wurde die Lage von 39 Autosomen und 23 Geschlechtschromosomen an 
16 Zeitpunkten der Prometaphase erfaBt und fiir die genormte Prometa- 
phasedauer und fiir die mittlere Spindellinge korrigiert. Das Ergebnis 
ist in Abb. 14 dargestellt. Jedes Chromosom, das an den 16 Zeitpunkten 
innerhalb von aufeinanderfolgenden Zonen von 3/,4 (Autosomen) bzw. 
1» (Geschlechtschromosomen) Ausdehnung um den Aquator vorgefun- 
den wurde, ist in der Darstellung an entsprechendem Ort eingetragen. 
Es ist also die Anzahl der Chromosomen, die zu bestimmten Zeiten in 
einem bestimmten Abstand vom Aquator angetroffen wurden, direkt 
abzulesen. 

Die Chromosomen sind zu Beginn des Spindelaufbaus so verteilt, wie 
es ihrer zufalligen Lage im Diakinesekern entspricht. Viele Autosomen 
(obere Halfte von Abb. 14) nahern sich in der friihen Prometaphase den 
Polen, die gréBte Anniherung ist bereits etwa gegen Ende des ersten 
Viertels der Prometaphasedauer erreicht ; von da an wird der Bewegungs- 
raum zunehmend eingeschrinkt. 

Abb. 14 148t auch erkennen, wo wahrend der Prometaphase die Mehr- 
zahl der Chromosomen liegt. Zum Zeitpunkt der Spindelbildung sind 
die Chromosomen zufillig iiber den ehemaligen Kernbereich verteilt. 
Zu Beginn des zweiten Drittels der Prometaphase und noch etwas 
spiater liegen die meisten Autosomen auBerhalb der Aquatorialregion, 
den Polen genihert. Die Polwanderung der Chromosomen ist deutlich, 
wie der Vergleich mit der Verteilung beim Spindelaufbau zeigt. Es 
gelangen also nicht nur einige Autosomen in die Nahe der Pole, sondern 
die Mehrzahl der Autosomen ist in Richtung auf die Pole verlagert. In 
der spiten Metaphase liegen die Autosomen innerhalb einer Zone von 
nur 34 Ausdehnung um den Aquator. 

Die Geschlechtschromosomen (untere Halfte von Abb. 14) kénnen 
sehr viel naher an die Pole heranriicken. Die maximale Entfernung vom 
Aquator wird auBerdem spiter als bei den Autosomen erreicht, sie liegt 
zu Beginn des zweiten Drittels der Prometaphase. Von diesem Zeitpunkt 
an entfernen sich die Geschlechtschromosomen immer weniger weit vom 
Aquator. Zu Beginn des zweiten Drittels befindet sich auch die iiber- 
wiegende Anzahl der Geschlechtschromosomen auBerhalb der Aquatorial- 
region. Erst zu Beginn des letzten Drittels liegen die meisten wieder in 
der Nahe des Aquators. In der spiten Metaphase liegt dagegen die 
gréBte Anzahl der Geschlechtschromosomen wieder etwas auBerhalb 
des Aquators. Das ist die Folge der normalen Lagebeziehung der uni- 
valenten Geschlechtschromosomen, die zu diesem Zeitpunkt stets (oft 
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hintereinander in der Spindelachse) dem Pol etwas genihert sind, zu 
dem sie in der Anaphase wandern. Fir die Autosomen wie fiir die 
Geschlechtschromosomen ist es charakteristisch, da8 waihrend der Pro- 





Abstand vom Aquator 
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Abb. 14. Zeitliche Abhangigkeit der Lage der Chromosomen wiahrend der Prometaphase I 
von 7. laieralis. Bei 13 Zellen wurde an 16 Zeitpunkten der Prometaphase die Lage von 
insgesamt 39 Autosomen und 23 Geschlechtschromosomen in der Spindel ermittelt und 
auf eine genormte Prometaphasedauer und auf die mitilere SpindellAnge korrigiert. Die 
Chromosomen, die an jedem der 16 Zeitpunkte in einem bestimmten Abstand vom Aquator 
vorgefunden wurden, sind in der Darstellung an entsprechendem Ort als Kolumnen ein- 
getragen (jedes schwarze oder weiBe Rechteck reprasentiert ein Chromosom). Die obere 
Halfte der Darstellung gibt die Verteilung der Autosomen, die untere Halfte die der 
‘ Geschlechtschromosomen wieder 


metaphase die Anzahl der polnahen Chromosomen mit dem Abstand 
vom Aquator geringer wird. 

5. Symmetrische Bewegungen von Geschlechtschromosomen. Der vil- 
ligen Verschiedenheit der Bewegungskurven der einzelnen Chromosomen 
einer Zelle, als auch der Kurven in verschiedenen Zellen stehen einige 
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Beobachtungen besonders an Geschlechtschromosomen entgegen, wo 
die Bewegungskurven der beiden Geschlechtschromosomen einer Zelle 
einander spiegelbildlich ahnlich sind. Diese Fille sind selten; unter den 
13 ersten Spermatocyten von 7’. lateralis, die iiber die ganze Dauer der 
Prometaphase erfa8t worden sind, kommt eine solche Ahnlichkeit nur 
einmal ausgepragt vor (Abb. 15). AuBerdem wurde ein derartiger spiegel- 
bildlicher Verlauf nur noch ein- _,, 
mal bei 7’. oleracea und zweimal yp 
bei Pales crocatain voneinander ” 























im einzelnen véllig verschie- 4 Z| oka Me! Shea 
denem Verlauf beobachtet. z 

Obgleich diese Fille so selten i” 
sind, erscheint es unwahrschein- 4 LH : 





lich, daB bei der auBerordent- 
lichen Mannigfaltigkeit der : 
moéglichen Bewegungsabliufe 
diese spiegelbildliche Ahnlich- 
keit zufallig ist. Bei der noch 
nicht im Leben untersuchten * * 
Tipula marginata ist dieses 6DN WV i 
spiegelbildliche Verhalten sogar F 
die Regel (BAUER 1956). ‘ iat oka 
6. Die Verformung der Tetra-  ™F— 
den wihrend der Prometaphase. oc Sa sake 
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Die exakte Erfassung der Ver- Prometaphasedaver 


formung der Tetraden in der 44). 15. spiegeibildliche Ahnlichkeit des Bewe- 
Prometaphase ist mit der gra- gungsablaufes der Geschlechtschromosomen in 


phischen Analyse nicht még- Oe ee 
lich, da innerhalb einer Minute 

nur eine Skizze mit den wesentlichen Umrissen ausgefiihrt werden kann. 
Zur Sicherung der MeBwerte sind aber wegen der verhaltnismaBig 
schnellen, aber geringfiigigen Streckungen und Verkiirzungen der Tetra- 
den mehr Messungen nétig. Es kann deshalb hier nur der allgemeine 
Verlauf beschrieben werden; die in Vorbereitung befindliche Analyse 
von Filmen wird genauere Aufschliisse ergeben. 

Zu Beginn des Spindelaufbaues, sobald der Kernsaft von homogen 
erscheinendem Spindelplasma ersetzt wird und die Chromosomen in die 
Spindel einbezogen werden, werden die Tetraden, die bis dahin ge- 
drungene Diakinesekonfiguration aufweisen, sofort deutlich gestreckt. 
Die Streckung kommt offensichtlich zunachst dadurch zustande, da8 
die Kinetochoren koorientiert werden. Sehr bald nach dem Spindel- 
aufbau werden aber iiberdies deutlich zunachst kinetochorennahe Chro- 
mosomenabschnitte ausgezogen. Dabei kommt es vor, da8 nur eine 
l4a 
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Dyade gestreckt wird; die Tetraden bekommen dann ein asymmetrisches 
Aussehen. Eine solche asymmetrische Streckung der Chromosomen ist 
in der frihen Prometaphase haufiger als in der spiiten. Die Streckung 
kinetochorennaher Abschnitte nur einer Dyade gleicht sich anschlieBend 
allmahlich iiber das ganze Bivalent aus, kann aber auch zuriickgehen. 
Haufiger aber werden die kinetochorennahen Abschnitte beider Dyaden 
teilweise verschieden stark ausgezogen. Im Verlauf mehrfacher solcher - 
asymmetrischen Dehnungen nehmen die Tetraden deutlich, wenn auch, 
vergiichen mit Objekten, die ausgepragte Prometaphasestreckung auf- 
weisen, nicht sehr betrachtlich an Lange zu. Dabei ist die Streckung 
verschiedener Tetraden zu gleicher Zeit oft verschieden stark und der 
Streckungsgrad jeder einzelnen Tetrade schwankt dauernd. Die meisten 
Tetraden dirften wohl etwa am Ende des ersten Drittels der Prometa- 
phase ihre maximale Streckung erreicht haben. Danach verkiirzen sich 
die Tetraden bis zum Einsetzen der Anaphase wieder. Die Verkiirzung 
ist gering, aber noch deutlich zu beobachten. In der Metaphase er- 
scheinen die Tetraden nur wenig oder gar nicht gestreckt. 

In den Fallen, in denen die Dyaden einer Tetrade von der Streckung 
ungleich betroffen werden und die Tetrade dadurch deutlich asymme- 
trisch wird, ist stets eine Wanderung der ganzen Tetrade in Richtung 
auf denjenigen Pol zu beobachten, auf den hin die stirker gestreckte 
Dyade gerichtet ist. Eine eingehende Analyse der offensichtlichen Kor- 
relation von Deformation der Tetraden und ihrer Wanderung wird an 
Hand von Zeitrafferfilmen demnichst durchgefiihrt werden. 


III. Kurzer Vergleich mit den Befunden an anderen Arten 

AuBer bei 7’. lateralis wurden Weg-Zeit-Diagramme von 1’, oleracea, 
T. caesia und Pales crocata aufgenommen. Wenn auch bei diesen Arten 
die Anzahl der Messungen nicht ausreicht, um statistische GesetzmaBig- 
keiten erfassen zu kénnen, so haben die Weg-Zeit-Kurven der unter- 
suchten Tipuliden doch vdollig den gleichen Charakter wie die von 
T . lateralis, so daB sicher ist, daB auch bei diesen Arten ahnliche Gesetz- 
maBigkeiten vorliegen. Die Dauer der ersten Reifeteilung ist je nach 
der Art sehr verschieden. Pales crocata hat mit etwa 3 Std die langste 
Teilungsdauer, es folgen 7’. oleracea mit etwa 2 Std und 7’. caesia mit 
etwas mehr als 1 Std. Die Dauer der einzelnen Teilungsphasen bei den 
4 Arten sind jeweils proportional zur Gesamtdauer der ersten Reife- 
teilung. 7’. caesia macht nur eine scheinbare Ausnahme. Diese Art hat 
keine Geschlechtschromosomeén (BAUER 1956). Die Zelldurchschniirung 
erfolgt, sobald die Autosomen die Pole erreicht haben und setzt daher 
friiher ein, als bei den anderen Arten, bei denen die Geschlechtschromo- 
somen nachwandern. 7’. caesia zeigt die Besonderheit, daB ihre Chromo- 
somen achiasmatisch gepaart und in der Diakinese noch iiber die ganze 
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Lange vereinigt sind. In der Prometaphase wurden zuerst nur kurze 
kinetochorennahe Chromosomenabschnitte von anscheinend schon ge- 
ringen Zugkraften zungenformig ausgezogen. Die Tetraden kénnen bei 
dieser Art besonders deutlich asymmetrisch sein. Bei 7’. oleracea fehlt 
sehr oft die exakte Einordnung der Chromosomen in die Aquatorial- 
platte. Eine definierte Metaphase ist dann nicht vorhanden. Aus der 
Prometaphasebewegung heraus trennen sich die Partnerchromosomen 
und wandern zu den Polen. 


D. Diskussion 

Wie im vorliegenden gezeigt wurde, wirken auf die Tetraden in der 
Prometaphase Zugkraifte ein; das ergibt sich aus den Beziehungen 
zwischen Prometaphasestreckung, asymmetrischer Verformung und 
Wanderungsrichtung. 

Der Zusammenhang zwischen ‘Prometaphasestreckung und Wande- 
rung der Chromosomen konnte von anderen Untersuchern bisher nicht 
erfaBt werden, da sie die Prometaphasestreckung nur an fixiertem 
Material untersucht haben. Dennoch ergab sich aus den friiheren Be- 
arbeitungen bereits, daB die Spindelstreckung und die gegenseitige Ab- 
stoBung der Kinetochoren nicht zur Erklirung der Chromosomendehnung 
ausreichen. Martuey (1945) hat sie bei Pycnoscelus durch eine verfriihte 
Anaphasewanderung der Kinetochoren erklart. Die vorher gegebene 
Beschreibung der Prometaphase der Tipuliden zeigt aber, daB zwar die 
Kinetochoren einer Tetrade nach beiden Polen hin auseinander wan- 
dern kénnen, da der Mechanismus jedoch ein anderer als der in der 
Anaphase sein mu}. Huaurs-ScHRADER (1943, 1947) kommt nach 
Analyse der Prometaphasestreckung bei einigen Phasmiden und Man- 
tiden zu der SchluBfolgerung, daB die Prometaphasestreckung wahr- 
scheinlich durch mehrere Faktoren hervorgerufen wird: Die Spindel- 
streckung spiele eine Rolle, reiche aber nicht aus, um die zum Teil auBer- 
ordentliche Streckung zu erkliren; auBerdem stimmen die Maxima von 
Spindelstreckung und Prometaphasestreckung der Tetraden zeitlich 
nicht tiberein. Ein weiterer Faktor sei in der gegenseitigen AbstoBung der 
Kinetochoren zu suchen, denn bei einigen Mantiden entfernen sich die 
Kinetochoren voneinander, bevor die Kernmembran aufgelést ist, bevor 
also ein Einflu8 des Spindelkérpers voriiegen kann, ohne daB es aller- 
dings zu einer Streckung der Tetraden in dem Ausma8 kommt, wie es in 
der Prometaphase dann der Fall ist; immerhin kann eine solche gegen- 
seitige AbstoBung dann auch noch zusiatzlich wirksam sein. Beide Fak- 
toren reichen zur Erklairung aber nicht’ aus, es mu8 nach HuGHEs- 
ScHRADER noch ein weiterer und zwar ,,primarer‘‘ Faktor hinzukommen, 
den sie vorliufig deskriptiv als Anziehung zwischen Kinetochoren und 
Centrosomen beschreibt. 
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Auch bei den Tipuliden 148t sich nachweisen, daB die Spindel- 
streckung nicht allein fiir die Prometaphasestreckung der Bivalente ver- 
antwortlich ist. In seltenen Fallen bleibt die prometaphasische Spindel- 
streckung der ersten Spermatocyten bei 7’. lateralis véllig aus; die Te- 
traden zeigen dennoch die prometaphasische Lingenzunahme und die 
anschlieBende metaphasische Verkiirzung. Bis jetzt sind noch zu wenige 
Zellen ohne prometaphasische Spindelstreckung erfaBt worden, um einen 
statistischen Vergleich der Tetradenlinge in diesen Zellen mit solchen, 
die starke Spindelstreckung aufweisen, durchfiihren zu kénnen. Ein 
solcher ist nétig, da der Vergleich der Tetradenlingen von verschiedenen 
Arten, die verschieden starke Spindelstreckung aufweisen, wie er fiir die 
Mantiden vorliegt, noch zu keinem zwingenden Schlu8 berechtigt. Eine 
gegenseitige AbstoBung der Kinetochoren, wie sie bei einigen Mantiden 
vorkommt, ist bei den Tipuliden, wenn itiberhaupt vorhanden, zumindest 
nicht erkennbar. Bei ihnen spielen also bei der Prometaphasestreckung 
die AbstoBung der Kinetochoren und die Spindelstreckung héchstens 
eine untergeordnete Rolle. Dagegen zeigen die hier mitgeteilten Lebend- 
beobachtungen, daB es die gleichen Krafte sind, die sowohl die Tetraden 
vorformen als auch ihre Bewegung in der Spindel verursachen. Die un- 
gleiche Streckung der Dyaden einer Tetrade, auf die bisher in der Lite- 
ratur nicht hingewiesen wurde, obgleich sie in vielen Abbildungen dar- 
gestellt ist, kommt nicht dadurch zustande, da eine Dyade dem Zug 
weniger Widerstand entgegensetzt — was ohnehin unwahrscheinlich 
ist —, vielmehr wirkt an der starker ausgezogenen Dyade tatsichlich eine 
groBere Kraft. Die ganze Tetrade wandert in diesen Fillen in Richtung 
auf den Pol, von dem, formal gesprochen, ein stérkerer Zug ausgeht. 
AuBer durch die direkte Beobachtung wird die Annahme deadurch unter- 
stiitzt, daB die asynchrone Streckung der Tetraden, als auch die stindige 
Verkiirzung und Verlingerung eines Bivalents der Willkiirlichkeit der 
Wanderungsgeschwindigkeit und des Zeitpunktes eines Richtungswech- 
sels entspricht. SchlieBlich spiegeln sich die statistischen GesetzmaBig- 
keiten der Wanderungsgeschwindigkeit in der ungleichen Streckung der 
Dyaden wider: denn unmittelbar nach dem Spindelbildungsbeginn ist 
die Wanderungsgeschwindigkeit am gréBten, sind also die Zugkrifte 
nach den beiden Polen sehr verschieden, und gleichzeitig sind asymme- 
trisch gestreckte Bivalente am ausgepragtesten und hiufigsten zu be- 
obachten. Somit lit sich jetzt schon mit Sicherheit sagen, daB die 
Krifte, die die Prometaphasestreckung hauptsichlich bedingen, die 
gleichen sind, die auch die Prometaphasewanderung verursachen. 
Da die kontrahierten Chromosomen im physikalischen Sinne mindestens 
weitgehend elastisch sind, lassen sich aus dem Ausma8 der Prometa- 
phasestreckung Schliisse auf die Starke der deformierenden Krifte 
ziehen. Aus den Phinomenen der Prometaphasestreckung und der 
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Chromosomenbewegung lassen sich folgende Aussagen iiber die wirk- 
samen Krafte machen: 

1. Die Chromosomenstreckung ist in Annaherung proportional 
der Summe der Krifte, die die Kinetochoren nack den beiden Polen 
ziehen. 2. Die unterschiedliche Streckung der Dyaden ist, bis der Aus- 
gleich iiber die ganze Linge der Tetrade stattgefunden hat, ein Anzeichen 
fiir die unterschiedliche Starke der beiden Krafte. 3. Die Geschwindig- 
keit der Chromosomen ist ein MaB fiir die Differenz zwischen beiden 
Kraften. 4. Ein Wechsel in der Wanderungsrichtung der Chromosomen 
erfolgt, sobald sich das Krafteverhiltnis so verindert hat, daB die 
relativ stirkere Kraft an dem Kinetochor ansetzt, an dem vorher eine 
schwichere Kraft wirkte. 


Die Prometaphasestreckung 1é8t somit erkennen, daB in der friihen 
Prometaphase die Zugkrafte maximale Starke haben und daB sie in der 
spiten Metaphase auf ein Minimum absinken. Die zunehmende Ver- 
kirzung der Tetraden von der maximalen Streckung in der friihen Pro- 
metaphase bis zum Beginn der Anaphase ist nicht anders erklirbar, als 
durch ein Nachlassen der Zugkrafte. Bestimmt beruht die Verkirzung 
der Tetraden nicht auf der auBerdem méglichen Ursache einer zunehmen- 
den Kontraktion der Chromosomen. Das zeigen deutlich gelegentlich 
auftretende autosomale Univalente. Diese miiBten sich, wiirden sich die 
Autosomen zur Metaphase hin kontrahieren, besonders stark verkiirzen, 
da keine Kraft entgegenwirkt. Sie bleiben aber von der Diakinese bis 
zur spiten Anaphase praktisch gleichlang. Die Metaphase ist also tat- 
sichlich ein Stadium, in dem die Krafte, die in Richtung auf die Pole 
wirken, ein Minimum erreichen!. Die genaue zeitliche Lage des Maximums 
der Zugkrafte in der friihen Prometaphase ist vorlaufig nicht feststellbar, 
da die exakte Kenntnis der Abhingigkeit der Streckung von den defor- 
mierenden Kraften fehlt. Es fehlt besonders die Kenntnis der Zeit, die ein 
Chromosom benétigt, um sich in den Gleichgewichtszustand zwischen den 
deformierenden Kraften und dem elastischen Widerstand einzuspielen. 
Es besteht daher nicht die Berechtigung, bei einem Maximum der 
Tetradenstreckung zu einem bestimmten Zeitpunkt zu schlieBen, daB die 
deformierenden Krafte zu gleicher Zeit ihr Maximum haben. Vielmehr 
kénnte das Maximum der deformierenden Krafte schon vorher liegen. 
Und zwar miiBte es dann friiher liegen, wenn die Chromosomen sich nur 
langsam in einen Gleichgewichtszustand einstellen. Diese Méglichkeit: 
erscheint sogar wahrscheinlicher; denn- bei Objekten, die ausgepragte 


1 Im Gegensatz zu friiheren Annahmen nehmen die Krafte in der Anaphase mit 
dem Einsetzen eines véllig neuen Mechanismus wieder zu, was normalerweise zur 
Polwanderung der Dyaden fihrt, bei Inversionsbriicken aber in der erneuten 
auBerordentlichen Streckung deutlich demonstriert wird. Mit dem Anaphasen- 
mechanismus wird sich eine der nachsten Arbeiten befassen. 
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Prometaphasestreckung der Bivalente aufweisen, bei denen die Chromo- 
somen der Verformung demnach einen geringeren Widerstand entgegen- 
setzen!, liegt das Maximum der Chromosomenstreckung sehr bald nach 
dem Spindelbildungsbeginn, wie aus fixiertem Material geschlossen 
werden kann, und somit friiher als bei den Tipuliden. Die Zugkriafte 
sind also in der friihen Prometaphase am starksten. Sollte das Maximum 
der Zugkrafte unmittelbar nach dem Spindelbildungsbeginn liegen, so 
wirden sich vom Beginn der Prometaphase an sowohl die Summe der 
Zugkriafte, als auch die Differenz zwischen beiden Zugkraften bis zum 
Anaphasebeginn verringern. Sollten jedoch die Chromosomen bei diesem 
Objekt den Gleichgewichtszustand zwischen den verformenden Kraften 
und dem elastischen Widerstand schnell erreichen, dann wiirde nach dem 
Beginn der Spindelbildung zunachst ein Anstieg der Summe der Zug- 
krafte bis zu einem Maximum in der frihen Prometaphase erfolgen und 
erst danach wiirde die Summe bis zu dem Minimum in der Metaphase 
geringer. Eine Entscheidung dieser Alternative ist noch nicht méglich. 


Kine Abschatzung der Krafte, die auf die univalenten Geschlechts- 
chromosomen wirken, ist nicht méglich, da der Zug sich bei diesen nicht 
in einer Prometaphasestreckung zu erkennen gibt. Besondere Vorsicht 
vor einer Ubertragung der an den Autosomen gewonnenen Ergebnisse 
ist geboten, weil die statistische Geschwindigkeitskurve der Geschlechts- 
chromosomen sich so wesentlich von der der Autosomen unterscheidet. 
Die Ursache dieser Verschiedenheit kénnte in den heterochromatischen 
EKigenschaften der Geschlechtschromosomen liegen, wahrscheinlicher aber 
ist die Univalenz die Ursache. Wieso jedoch die Univalenz bedingen soll, 
da8 das Maximum der mittleren Durchschnittsgeschwindigkeit spater 
als bei den gepaarten Autosomen liegt, bleibt unklar. Dagegen kann der 
Paarungsunterschied wohl méglich die Ursache fiir die gréBere Anzahl 
der Richtungswechsel und die héhere Durchschnittsgeschwindigkeit der 
Geschlechtschromosomen sein. Unter der Voraussetzung, daB die uni- 
valenten Geschlechtschromosomen wahrend der friihen und mittleren 
Prometaphase nur in Wechselwirkung zu einem Pol stehen (eine An- 
nahme, die fiir die Anaphase sicher nicht mehr zutrifft), ware die gréBere 
Geschwindigkeit und der hiufigere Richtungswechsel verstiindlich ; denn 
es wirde sich jeder Zug bzw. jedes Nachlassen des Zuges in einer Be- 
wegungsanderung des Chromosoms ausdriicken, wihrend bei den Te- 
traden wegen der Koppelung der Kinetochoren im Bivalent eine Ver- 
minderung der Anzahl der Richtungswechsel und der Durchschnitts- 
geschwindigkeit eintreten muB. 


1 Selbstverstandlich wiirde eine stairkere Chromosomenstreckung auch dann 
resultieren, wenn die Zugkrafte stérker sind. Die Hauptursache scheint aber in 
den elastischen Eigenschaften der Chromosomen zu liegen. 
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Wie im speziellen Teil gezeigt wurde, sind Richtung und Geschwindig- 
keit des Einzelchromosoms wahrend der Prometaphasewanderung an- 
scheinend regellos; auch besteht kein Zusammenhang in der Bewegungs- 
weise der Chromosomen einer Zelle. Erst die statistische Betrachtung 
einer groBeren Anzahl von Chromosomen deckte deutliche GesetzmaBig- 
keiten auf. Es erhebt sich nunmehr die Frage, ob die bisher gefundenen 
GesetzmaBigkeiten schon alle Faktoren sind, die wihrend der Prometa- 
phase eine Rolle spielen’. Diese Frage 1éBt sich beantworten, denn 
einerseits sind sowohl die Orte bekannt, die die Chromosomen zu ver- 
schiedenen Zeiten der Prometaphase in der Spindel einnehmen kénnen, 
als auch die Hiaufigkeit, mit der diese Orte eingenommen werden 
(Abb. 14); diese Verteilung in der Spindel iiber die Zeit ist direkt durch 
die Zusammenfassung aller Weg-Zeit-Kurven ermittelt worden. Anderer- 
seits ist zumindest ein Teil der GesetzmaBigkeiten, die bei der prometa- 
phasischen Chromosomenbewegung eine Rolle spielen, analysiert worden. 
Wenn alle maBgeblichen GesetzmaBigkeiten erfaBt sind, so lassen sich 
alle iiberhaupt mdglichen Chromosomenbahnen daraus ableiten und 
aus der Gesamtheit der méglichen Bahnen ergibt sich die wahrscheinliche 
Verteilung in der Spindel. Diese theoretische Verteilung mu8 dann mit 
der beobachteten in geniigender Ubereinstimmung stehen. Es lassen sich 
mit den bisher gefundenen GesetzmaBigkeiten der Chromosomenwande- 
rung charakteristische Befunde der Chromosomenverteilung erkliaren, 
aber nicht alle; irgendwelche bei der Chromosomenwanderung wirksamen 
Faktoren sind also noch nicht erfaBt worden. 

Charakteristisch ist fiir die Verteilung der Chromosomen in der 
Spindel, daB sich die Geschlechtschromosomen den Polen mehr n&hern 
kénnen als die Autosomen. Das ist durch die bereits analysierten Gesetz- 
maBigkeiten verstindlich, denn ein Chromosom wird sich von seiner 
Ausgangslage um so mehr entfernen, je gréBer das Produkt aus Dauer der 
Wanderung in einer Richtung x Geschwindigkeit ist. Die Geschlechts- 
chromosomen haben zwar statistisch einen etwas hiaufigeren Richtungs- 
wechsel, sie wandern also etwas weniger lange in einer Richtung als die 
Autosomen, dafiir haben sie aber eine bedeutend gréBere mittlere Ge- 
schwindigkeit, so daB das Produkt bei den Geschlechtschromosomen 
haufig gréBer werden muB als bei den Autosomen. Ebenfalls aus diesen 
Beziehungen erklart sich wohl die Tatsache, daB die Anzahl der Chromo- 
somen, die in Polnahe geraten, gering ist. Denn sehr weit von der Aus- 
gangslage werden sich nur solche Chromosomen entfernen kénnen, die 
besonders lange keinen Richtungswechsel durchmachen und dazu noch 
eine groBe Geschwindigkeit haben, was nur eine geringe Wahrscheinlich- 
keit hat. Sodann ist charakteristisch, daB der Zeitpunkt der maximalen 


1 Es handelt sich dabei natiirlich nur um ,,formale Faktoren‘‘, die ihnen zu- 
grunde liegenden Mechanismen sind noch nicht erfaBt worden. 
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Annaherung der Autosomen an die Pole friiher liegt, als der Zeitpunkt 
der maximalen Annaherung der Geschlechtschromosomen. Das steht 
in Ubereinstimmung mit der Tatsache, da8 das Geschwindigkeits- 
maximum der Autosomen zu Beginn der Prometaphase liegt, das der 
Geschlechtschromosomen aber erst zu Beginn des 2. Drittels der Pro- 
metaphase. Auch die in der mittleren Prometaphase zu beobachtende 
Verlagerung der groBten Anzahl der Chromosomen aus der Aquatorial- 
zone heraus stimmt mit der Abhangigkeit der bevorzugten Wanderungs- 
richtung von der Zeit tiberein. Im Gegensatz zu diesen Ubereinstim- 
mungen reichen aber die bisher gefundenen Beziehungen nicht aus, um 
die schlieBliche Einordnung der Chromosomen in den Aquator zu er- 
klaéren; denn es lassen sich auf Grund der bisher bekannten Beziehungen 
Chromosomenbahnen konstruieren, auf denen die Chromosomen in der 
Metaphase in Zonen geraten, in denen sie tatsichlich nicht angetroffen 
_ worden sind. Es miissen also noch irgendwelche Faktoren wirksam sein. 
die die Bewegungsfreiheit der Chromosomen einengen!. 

Dieser noch nicht aufgefundene, die Einengung des Bewegungs- 
raumes bewirkende Faktor ist aber sicher nicht in der schon viel dis- 
kutierten Gelbildung von den Centrosomen aus zu suchen. Wiirde eine 
Gelfront die polwartige Begrenzung des Bewegungsraumes der Chromo- 
somen sein, so ware 1. nicht einzusehen, warum sich die Geschlechts- 
chromosomen weiter den Polen nihern kénnen als die Autosomen und 
iiberdies ein von diesen zeitlich verschiedenes Maximum der Polannihe- 
rung haben, und 2. ware nicht einzusehen, warum die Anzahl der Chro- 
mosomen, die in Polnihe geraten, sich mit der Entfernung vom Aquator 
kontinuierlich verringert. Sollte andererseits diese zunehmende Ver- 
ringerung der Anzahl der polnahen Chromosomen durch ein Gelifikations- 
gefalle von den Polen zum Aquator verursacht sein, so ware nicht einzu- 
sehen, daB die Chromosomen, die sich einem Pol stark nahern, bei ihrer 
Wanderung oft eine besonders groBe Geschwindigkeit haben. Von einer 
méglichen Deutung fiir die zunehmende Bewegungsbeschrinkung ist 
gleich noch die Rede. 

Die Natur der Krafte, die in der Prometaphase wirksam sind, bleibt 
einstweilen unbekannt. Die Verminderung der mittleren Geschwindig- 
keit der Autosomen zur Metaphase hin zeigt jedoch eindeutig, daB die 
Differenz der entgegenwirkenden Zugkrafte abnimmt, daB also, da beide 
Centrosomen sicher gleich und auch die Kinetochoren einer Tetrade 
identisch sind, irgendwelche den Zug bedingenden Unterschiede in den 
Halbspindein oder den Chromosomenfasern im Zeitraum vom Spindel- 


1 Das Nichtauffinden dieser Faktoren kénnte seine Ursache darin haben, daB 
die Abhangigkeit der Hiaufigkeit der Richtungswechsel und der Wanderungs- 
geschwindigkeit vom Pol- bzw. Aquatorabstand nicht gepriift wurde. Der Material- 
umfang reichte zu ihrer Erfassung nicht aus. 
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bildungsbeginn bis zur Metaphase zunehmend ausgeglichen werden. 
Desgleichen zeigt die Verringerung der Summe der Zugkrafte zur Meta- 
phase hin an, daB in der Prometaphase die Spindel sich derartig ver- 
andert, daB ein zunehmend stabiler Zustand des Teilungsapparates ent- 
steht. SchlieBlich wird bis zur Metaphase die Spindelbegrenzung, die 
durch die Mitochondrien markiert ist, zunehmend deutlicher und auch 
die Lichtbrechungseigenschaften der Spindel andern sich. Das alles laBt 
vermuten, da8 in der Prometaphase der Spindelaufbau fortschreitet in 
Richtung auf eine stabile Struktur, die die Chromosomen teilungsbereit 
halt, ohne daB sie einer Zugspannung unterliegen!. Die Tatsache, daB 
die Bewegung des einzelnen Chromosoms in der Prometaphase regellos 
ist, l4Bt vermuten, da8 beim Spindelaufbau wahrend der Prometaphase 
Einzelreaktionen (vermutlich im molekularen Bereich) erfolgen, wobei 
entweder deren Haufigkeit, wahrscheinlicher aber deren Wirkung mit der 
Zeit, also mit fortschreitendem Spindelaufbau, geringer werden. Die 
Annahme des zunehmenden Aufbaus der Chromosomenfasern wire auch 
als Erklarung fiir die Einschrankung der Bewegungsfreiheit der Chromo- 
somen in der zweiten Hialfte der Prometaphase und ihre schlieBliche 
Einordnung in den Aquator geeignet, die mit den bisher analysierten 
Faktoren nicht gedeutet werden kénnen. Es ist vorstellbar, daB sich ein 
Chromosom nur so weit einem Pol nahern kann, wie die ungedehnte 
Chromosomenfaser,.die es mit ihm verbindet, in den einzelnen Prometa- 
phaseabschnitten lang ist. 

Nachtrag. Nach Fertigstellung dieser Arbeit erschien eine kinemato- 
graphische Untersuchung von BaJEer und Mo.é-BaJeEr (1956), die sich 
u. a. mit der prometaphasischen Chromosomenbewegung wahrend der 
Mitosen im Endosperm befaBt. Die Autoren finden auch in diesen 
pflanzlichen Mitosen Chromosomen, die wihrend der Prometaphase pol- 
warts wandern. Ob ahnliche GesetzmaBigkeiten wie bei den Tipuliden 
vorliegen, lit sich auf Grund dieser Angaben héchstens vermuten; die 
Analyse ist nicht so weit getrieben worden, daB sich schon nahere Uber- 
einstimmungen oder Verschiedenheiten feststellen lieBen. 


Summary 


1. The normal chromosome movement during prometaphase of the 
first maturation division in spermatocytes of craneflies, especially Tipula 
lateralis, is described. Camera lucida drawings made at intervals of one 
minute were used to determine the positions of the kinetochores of the 


1 Die véllige Ausbildung der Spindel ist fiir die Anaphase anscheinend nicht 
nétig. Bei 7’. oleracea scheint sie haiufig nicht erreicht zu werden, was sich dann 
in einer nur verhaltnismaBig geringen Verkiirzung der Tetraden und in einer wenig 
genauen Einordnung der Chromosomen in den Aquator zeigt. 
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three autosomal bivalents and the two univalent sex chromosomes in 
the spindle. 


2. Chromosomal movements begin immediately after the resorption 
of the nuclear sap. The chromosomes move along lines roughly parallel 
to the spindle axis, more or less approaching the poles. The movement 
of any chromosome during prometaphase is unpredictable. It may 
remain nearly stationary, or, particularly in the case of sex chromosomes, 
traverse the whole length of the spindle several times. Neither the speed, 
nor the direction of the movement, nor the duration of the movement 
in one direction are predictable. The speed of autosomal bivalents ranges 
from 0 to ~ 1.2y4/min, that of the sex chromosomes to ~ 2.8 u/min. 
During its prometaphase movement a chromosome can change its 
direction from one to eleven times. 


3. Statistical treatment of the data on 39 bivalents and 23 sex chro- 
mosomes reveals some rules of chromosome movement: 

a) The average speed of bivalents is maximal (0.45 /min) at the 
beginning of prometaphase. It gradually decreases to a value of 0.25u/min 
before the onset of anaphase. Sex chromosomes differ from the auto- 
somal bivalents in showing a distinct maximum of speed (0.9 4/min) at 
the end of the first third of prometaphase. The values at the beginning 
and the end of prometaphase are the same as those of the autosomal 
bivalents (Fig. 12). 

b) The changes of direction have the same average value during the 
whole prometaphase except a short period before anaphase. The average 
value is higher in the sex chromosomes than in the autosomal bivalents 
(Fig. 6). 

c) The preferred direction of movement during the first third of 
prometaphase is to the poles, afterwards the movement to the equator 
predominates. In the last third the difference is only small (Fig. 8). 


4, Chromosome movement is correlated to prometaphase stretch. 
Asymmetrically stretched bivalents move towards that pole to which 
the more extended dyad is directed. 


5. The variation in speed and in the degree of stretch during the 
course of prometaphase point to pulling forces which act on both kineto- 
chores of the bivalents and which during early prometaphase are unequal 
and stronger than towards metaphase, when they become weaker and 
equal. The cause of both processes is suggested as being the result of the 
increasing spindle organization. The fully formed spindle seems to be a 
stable apparatus in which the forces acting on the chromosomes are at 
a minimum. The anaphase mechanism is different from that acting during 
prometaphase. 
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BEHAVIOR OF THE MITOCHONDRIA IN RELATION TO CYTO- 
PLASMIC DIVISION IN GRASSHOPPER SPERMATOCYTES 
By 
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_ With 22 figures in the text 
(Eingegangen am 22. Februar 1956) 


The data presented by Makino and Nakanara (1951), NAKAHARA 
(1952), and Makino and Nakawara (1955a, b) have indicated that the 
formation of a cleavage furrow in the division of grasshopper spermato- 
cytes depends upon cell elongation caused by the stretching of the mito- 
chondrial bundles. In the caffeine- or acriflavine-treated grasshopper 
spermatocytes, a failure of migration of separated chromosomes to the 
poles occurs at anaphase, while the mitochondria regularly elongate into 
bundles in the polar axis and a cleavage furrow is always formed across 
the middle part of the mitochondrial bundles at telophase (NAKAHARA 
1952). In certain abnormal grasshopper spermatocytes, the anuclear 
cytoplasmic bud which received only the mitochondria shows a con- 
stricting furrow across the middle part of the elongated mitochondrial 
bundles, which later cuts the cell body into two (Makino and NAKAHARA 
1955a). It is thus evident that elongation of the cell and cleavage furrow 
are associated with the behavior of the mitochondria. A question has 
still remained unanswered on the sequence of events in which the mito- 
chondria are inhibited from elongating and the behavior of chromosomes 
remains normal. The present experiments were undertaken to answer 
this question in the hope to supplement the data of the former investi- 


gations. 


Material and method 

The larger part of the experiments was carried out on first spermatocytes of the 
grasshopper, Podisma sapporense, with supplementary material from another 
species, Oxya yezoensis. 

For observation, hanging-drop preparations were made following Makino and 
Nakanara (1955a, b) and Makino and Naxkanisai (1955). Two kinds of drugs, 
benzol and phenol, were used for the treatment of germ-cells. 

In application, benzol was mixed with fluid paraffin at a concentration of 
15 per cent. Germ-cells from a fresh animal were mounted on cover-slips with a 
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small amount of body fluid. The cover-slip was inverted over a depression slide 
and the edge of the slip was sealed with fluid paraffin mixed with benzol. The 
preparations were then ready for observation. Germ-cells are thus affected by vapor 


of benzol. 

A 1 per cent solution of phenol was prepared with Ringer-Locke-Barta’s mix- 
ture. The mixture was injected in the abdominal cavity of the grasshopper, 0.02 
to 0.05 cc per individual. The animals were left for about 30 to 60 minutes after 
injection. Then the germ-cells were removed and mounted on cover-slips with the 
body fluid of the operated animal. Hanging-drop preparations were made of these 
slips for observation. 

The observations were carried out at room temperatures varying from 23°C 
to 25°C, using phase optics in a combination of a bright medium contrast 90x 
(Olympus) objective and a Leitz Periplan 10 x eye-piece. 


Observations 

Control. In the normal division of untreated grasshopper spermato- 
cytes!, the mitochondria are distributed in the cytoplasm without 
definite orientation at metaphase (Fig. 1). With the separation of the 
chromosomes they suddenly line up so as to surround the surface of the 
spindle body and aggregate into a few bundles (Fig. 2). During anaphase 
and early telophase, the mitochondrial bundles show elongation parallel - 
to the polar axis lining up on the surface of the spindle body (Fig. 3). 
At telophase they remain stretched like bridges between the daughter 
nuclei now in reconstruction (Fig. 4). The formation of the cleavage 
furrow at the end of telophase takes place across the middle part of the 
mitochondrial bundles (Fig. 5). Shortly later the furrow cuts the cell 
body, as well as the mitochondrial bridges, into halves (Fig. 6). The 
duration of each mitotic phase measured at 25°C was approximately 
290 minutes for metaphase, 14 minutes for anaphase (from the separation 
of chromosomes to their arrival near the poles?), and 90 minutes or more 
for telophase. 

' Supplementary experiment with acriflavine. In the grasshopper which 
received the injection of 0.04 cc of 1 per cent acriflavine dissolved in 
Ringer-Locke-Barta’s solution, the behavior of the chromosomes of the 
first spermatocytes was influenced showing various abnormalities in 
different degrees. In the majority of cases observed, the anaphasic 
migration of the chromosomes was disturbed in various degrees. In 
every case, however, the mitochondria seemed to remain unaffected. 
They lined up in the polar axis and elongated into a few bundles (Figs. 7 
to 8). With further elongation the mitochondrial bundles began to push 
out the cell surface at two points (Figs. 9—10), and this resulted in the 


1 Germ-cells mounted with the body fluid of the operated animal were observed 
by the hanging-drop method. 

2 The anaphase duration measured by NakaHaRa (1952) was a period ranging 
from the beginning of the chromosome separation to the appearance of the cleavage 
furrow. 
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Figs. 1—6. Phase microscopy photomicrographs of the successive stages from metaphase 

to telophase in an untreated spermatocyte. x 800. 1, metaphase. 2—3, anaphase. 4—5, 

telophase. 6, completion of a cleavage furrow. 121, 130, 143, 170, 177 and 207 minutes 
after preparation, respectively for Figs. 1, 2, 3, 4, 5 and 6 





Figs. 7—12. Phase microscopy photomicrographs of the successive stages of abnormal 
cell division in a single cell, under acriflavine-treatmeni: x 800. The migration of anaphase 
chromosomes is disturbed, without inhibition of the mitochondrial elongation. 7—8, ana- 
phase. 9—10, telophase. 11—12, formation of two anucleated cytoplasmic buds. 20, 26, 
34.5, 54, 59 and 62 minutes after preparation, respectively for Figs. 7, 8, 9, 10, 11 and 12 
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formation of two narrow protuberances (Fig. 11). The constriction 
furrow appeared around each of them across just the middle part of 
each elongated mitochondrial bundle, and shortly pinched off two 
small anuclear buds from the mother cell (Fig. 12). Thus the results of the 
present experiment supplement the data presented by NakaHara (1952). 

Experiment with benzol. Very probably the response of germ-cells to 
benzol is not always uniform in the same preparation, because germ-cells 





Figs. 13—16. Phase microscopy photomicrographs of the successive stages of abnormal 

cell division in a single cell, after benzol-treatment. x 800. The chromosomes can regularly 

move to the poles, while the mitochondria are inhibited from elongating, and the cleavage 

furrow is not formed at all. 13, late metaphase. 14—15, anaphase. 16, mitochondria 

scattered in the cytoplasm without the formation of a cleavage furrow. 65, 69, 77 and 
119 minutes after preparation, respectively for Figs. 13, 14, 15 and 16 


displayed abnormalities in varying degrees, particularly in association 
with the behavior of the mitochondria. In every case, however, the 
chromosomes underwent a normal division, seemingly regular in their 
mitotic behavior at least from metaphase to anaphase, while they were 
a little thinner in outline than untreated ones. The metaphase and 
anaphase stages proceeded in a regular manner (Figs. 13—15). The 
duration and the behavior of the chromosomes in anaphase movement 
were nearly identical to those observed in the control material. For 
instance, the duration of anaphase (from the separation of chromosomes 
to their arrival at the poles) was 8, 11 and 14 minutes, respectively for 
three cells observed at 25°C. After separation the daughter chromosomes 
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migrated to cpposite poles and remained in this condition for a conside- 
rable length of time (Fig. 16): for example, in a certain cell the chromoso- 
mes remained without reconstruction into vesicular nuclei for 128 minutes 
after their arrival at the poles, and then underwent disintegration. 

In contrast to the regular chromosome movement through metaphase 
to anaphase, however, the mitochondria did not show at all their charac- 
teristic orientation and behavior. At metaphase the mitochondria were 
scattered irregularly in the cytoplasm in the form of fragmented threads 
with knobs (Fig. 13). With the onset of anaphase, they did not take up 
their orientation in the polar axis, but still remained scattered in the 
cytoplasm with no visible change (Fig. 14). The mitochondria persisted 
in this condition during anaphase movement of chromosomes (Fig. 15): 
there is no evidence for the formation of the mitochondrial bridges be- 
tween the daughter groups of chromosomes after separation. After 
arrival of the daughter chromosomes at the opposite poles, the mito- 
chondria still remained without observable change for a long time 
(Fig. 16). Neither elongation of the cell body nor formation of a cleavage 
furrow took place in treated cells, while in the control, a cleavage furrow 
appeared at about 37 minutes after the chromosomes had nearly reached 
the poles (comp. MakKINo and NAKANISHI 1955). For example, a certain 
cell did not form a constriction furrow for 128 minutes after the daughter 
chromosomes had migrated to the poles, and then the chromosomes, as 
well as the cell, disintegrated. 

The experiment with benzol has brought the result that the behavior 
of the chromosomes remains unaffected at least through metaphase to 
anaphase, while the activity of the mitochondria is disturbed, leading 
to failure of the formation of a cleavage furrow in cells affected. 

Experiment with phenol. In the case of phenol-injection, grasshopper 
spermatocytes also displayed variation in degree of abnormality, parti- 
cularly associated with the behavior of the mitochondria, due perhaps 
to uneven distribution and indefined concentration of the drug in the 
body fluid after injection. In every case, both the behavior and the 
activity of chromosomes remained unaffected, at least through meta- 
phase to anaphase. The separation of the chromosomes took place in a 
regular manner, and the daughter chromosomes passed to the opposite 
poles with approximately the same time-relation as in the control 
(Figs. 17—21). The mitotic duration measured in a certain cell was 
376 minutes for metaphase and 17 minutes for anaphase movement of 
the chromosomes. The cell stayed in the anaphase condition for about 
160 minutes forming neither telophase vesicular nuclei, nor a cleav- 
age furrow, and then underwent disintegration (Fig. 22). 

The disturbed behavior of the mitochondria during the chromosome 
movement differed a little from that of the benzol experiment. At 
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metaphase the mitochondria were distributed in the cytoplasm showing 
neither definite orientation nor elongation parallel to the polar axis 
(Fig. 17). With the separation of the chromosomes at early anaphase, 
the majority of the mitochondria was assembled in two or more aggre- 
gates, without lining up on the surface of the spindle body (Fig. 18). 
The mitochondrial aggregates showed no remarkable change in appear- 
ance during the anaphase migration of the chromosomes (Figs. 19—20); 





Figs. 17—22. Phase microscopy photomicrographs of the successive stages of abnormal 
cell division in a single cell, after phenol-injection. x 800. The chromosomes can regularly 


* move to the poles, while the mitochondrial elongation is inhibited with the failure of the 


formation of a cleavage furrow. 17, metaphase. 18—20, anaphase. 21—22, mitochoadrial 

aggregates migrated between the two anaphase chromosome groups, without the formation 

of a cleavage furrow. 12, 390, 395, 405, 435 and 558 minutes after preparation, respectively 
for Figs. 17, 18, 19, 20, 21 and 22 


they were lying in the neighbourhood of the equator and slowly moved 
around the latter. After the daughter chromosomes had approached the 
poles, the aggregates migrated into the space between the two anaphase 
groups of the chromosomes (Fig. 21). The cells persisted in this state 
for a long time without forming a cleavage furrow. For example, a 
certain cell remained for about 160 minutes without the formation of a 
furrow, though a slight elongation of the spindle occurred. Then the 
cell became damaged (Fig. 22). It is thus evident that while the chro- 
mosomes can move to the poles in a regular fashion, both orientation 
and elongation of the mitochondria are inhibited by phenol, and the 
cleavage furrow does not appear at all. 
15* 
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Discussion 

A series of studies including the present experiments (MAKINO and 
NakaAHARA 1951, Nakawara 1952, Maxtno and NakawaRra 1955a, b. 
Maxtno and NakanisHi 1955), have demonstrated: that in normal 
untreated grasshopper spermatocytes the mitochondria elongate into 
bundles in the polar axis at telophase, stretching between the telophase 
nuclei whilst the cleavage furrow is formed across the middle part of the 
mitochondrial bundles; that the movement of the chromosomes to the 
poles is inhibited by caffeine or acriflavine, while the elongation of the 
mitochondria remains unaffected, leading to the formation of a cleavage 
furrow; and that in benzol- or phenol-treated material the chromosomes 
can moye regularly to the poles, while the mitochondria are inhibited 
from elongating, and the cleavage furrow is not formed at all. Quite 
recently OHNUKI (1956) has found in the grasshopper, Oxya yezoensis, 
that the same mitotic aberration as that induced by caffeine or acri- 
flavine is produced by sarkomycin. Evidence from these investigations 
clearly suggests that mitochondrial elongation is closely associated with 
the formation of a cleavage furrow in cell division, in other words, that 
the part played by the mitochondria in cytoplasmic division is significant. 
Evidence involving a similar significance has also been presented in the 
first meiotic division of a beetle, Anamala rufocaprea (NAKANISHI 1955). 

A good many investigations have been made to illustrate the mecha- 
nism of cleavage in marine eggs, and various hypotheses have been put 
forward by several workers, as reviewed for instance by Dan (1943), 
Scort (1946) and Dan (1948). There is, however, a difficulty in some 
way or other in applying any of them to the grasshopper spermatocyte 
division, since the knowledge is very limited in this material. Ris (1949) 
has shown‘in grasshopper germ-cells that in certain experimentally 
induced abnormal cases the spindle elongates and yet no cleavage furrow 
appears. In microdissection studies of dividing grasshopper cells CaRt- 
son (1952) has reached the opinion that the formation of a cleavage 
furrow is independent of spindle and chromosomes. Similarly the 
conclusion has been drawn by Maxtno and Nakawara (1955a) that in 
certain abnormal grasshopper spermatocytes the mitochondria can 
elongate in the absence of the spindle apparatus, and the elongation in 
turn induces cell elongation from which the formation of a cleavage 
furrow results. HARVEY’s oberservations (1939, 1940) onnon-nucleate sea- 
urchin eggs have shown that cell division occurs independent the pre- 
sence of nuclei. Dealing with the effects of hydrostatic pressure upon 
cell division in Arbacia eggs, MARSLAND (1938, 1939) has reported that 
by the application of hydrostatic pressure 4he nuclear division takes 
place in a regular way, while cleavage is suppressed. In benzol- or 
phenol-treated abnormal grasshopper spermatocytes the nuclear division 
regularly takes place while the cleavage is arrested (this paper). In the 
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light of the foregoing account it seems certain either that the formation 
of a cleavage furrow is not under the control of the spindle, or that 
cytoplasmic division occurs independently of the spindle. It is then 
apparent that the formation of a cleavage furrow depends on a factor 
(or factors) other than the spindle and nuclear element. Dantgxxt1 (1951) 
has presented evidence that in cell division of marine eggs the ectoplasm 
at least plays an important part. HucHms (1952) has remarked that 
the part played by the cortex in the cleavage of the egg cell has been 
emphasized in recent years. Harvzy’s observations (1940) on the 
division of non-nucleate eggs of Arbacia, as well as the reports of Makino 
and NakaHara (1955a) regarding the division of anuclear cytoplasmic 
buds of grasshopper spermatocytes, strongly suggest that the requi- 
rements for cytoplasmic division are contained in the cytoplasm. 

The data at hand, at least from the observations of grasshopper 
germ-cells favor the view that the formation of a cleavage furrow always 
takes place in close association with the elongation of the mitochondria, 
even in cases where the spindle mechanism has been disturbed, or where 
the spindle has been entirely absent. Observed facts show that the mito- 
chondrial elongation causes cell elongation, from which the formation 
of a cleavage furrow results (NakAHARA 1952, Makino and NaKaHARA 
1955a, b, Maxrno and Naxanisai 1955, OnNUKI 1956). Probably, the 
elongation of the mitochondria induces cell elongation which causes 
sufficient tension to distort the cell wall, resulting in the subsequent 
formation of a cleavage furrow. This seems to imply that at least in 
cytoplasmic division of grasshopper germ-cells the mitochondria play 
an important part. 

.The mechanism involving the behavior of the mitochondria during 
cell division remains entirely unknown to the authors, no adequate 
literature on this subject being accessible to them. There are many 
investigations which deal with the streaming movements of the cyto- 
plasm in dividing cells (comp. DantEx1 1951). The authors’ particular 
attention is attracted to the findings of MarsLanp (1938, 1939). Accor- 
ding to him, sufficient pressure causes retraction of the cleavage furrow 
in developing eggs, and protoplasmic streaming is inhibited also by 
application of pressure. This suggests a certain relationship existing 
between cytoplasmic streaming and cleavage. In reference to the above 
account, an impression is given that the movement of the mitochondria 
in dividing cells is probably associated with the cytoplasmic streaming, 
being dependent upon, or under the control of, the latter, but no real 
attempt to analyse it has yet been made. 


Summary 
The behavior of the mitochondria was followed in normal and experi- 
mentally induced abnormal divisions of grasshopper spermatocytes by 
Chromosoma, Bd. 8 15a 
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phase microscopy, with particular reference to the formation of a cleav- 


age furrow. 

By acriflavine-treatment the movement of the chromosomes to the 
poles is inhibited, while the elongation of the mitochondria remains 
unaffected, and the formation of a cleavage furrow occurs. In benzol- 
or phenol-treated material the chromosomes can move to the poles, 
while the mitochondria are inhibited from elongating, and the cleavage 
furrow is not formed at all. 

From the sequence of events, normal and experimentally induced, 
the conclusion is possible that there is a close relationship between mito- 
chondrial elongation, cell elongation and cleavage furrow, and that the 
elongation of the mitochondria induces cell elongation which in turn 
causes the formation of a cleavage furrow. 
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